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Prefacio 





En la preparación de esta edición revisada se ha 
seguido el plan general de la primera edición. Las dis- 
cusiones generales de los principales taxones se han 
reescrito por completo y se han introducido numero- 
sos cambios en las descripciones de los diversos géne- 
ros seleccionados como “tipo”. En algunos casos, es- 
pecialmente en las algas rojas y pardas, se han susti- 
tuido los géneros descritos en la primera edición por 
otros con una distribución geográfica más amplia. 

Como en el caso de la primera edición, este libro 
está diseñado para los estudiantes que han tenido un 
curso de introducción a la botánica y que desean ha- 
cer un estudio más intensivo de las plantas que están 
por debajo del nivel de las plantas con semillas. Esta 
obra está escrita partiendo del punto de vista de que 
es mejor un conocimiento profundo de una serie re- 
presentativa de cada uno de los grupos principales 
que la información fragmentaria sobre un gran núme- 
ro de miembros de cada grupo. Para ello, se ha tenido 
en cuenta el riesgo de presentar el tema a través de 
una serie de “tipos” y se ha advertido que los estu- 
diantes son propensos a sustituir el tipo por el grupo 
y a considerar que todos los Fucales son idénticos a 
Fucus, todos los Mucorales son idénticos a Rhizopus y 
todos los Marchantiales son idénticos a Marchantia. 
Sin embargo, se espera que la discusión introductoria 
a las divisiones, clases y otros taxones ayude a llamar 
la atención sobre aquellos caracteres de los represen- 
tantes elegidos que son característicos del taxón en su 
conjunto y aquellos que son especiales del propio re- 
presentante. En algunos casos, como en el de las dia- 
tomeas y las algas verde azuladas, se ha considerado 
más ventajoso presentar el grupo en su conjunto en 
lugar de hablar de representantes seleccionados. 

Se ha procurado que el espacio dedicado a cada 
grupo sea proporcional a su diversidad y que se frene 
la tendencia natural a dar demasiada importancia a 
los grupos en los que un autor está especialmente in- 
teresado. Soy consciente de que algunos botánicos no 
estarán de acuerdo con la distribución del espacio, es- 
pecialmente en la proporción relativa dedicada a las 
algas y a los hongos. También se ha planteado el pro- 
blema de la selección de representantes para cada 
uno de los grupos. En la medida de lo posible, los gé- 
neros seleccionados se encuentran en los Estados 
Unidos y son de amplia distribución. En algunos ca- 
sos esto ha significado la selección de un tipo alta- 
mente especializado en lugar de uno generalizado, 
pero se considera que la disponibilidad de material 
vivo para el estudio en el laboratorio compensa esta 
desventaja. 

Toda discusión general de un grupo implica la in- 
clusión de temas que son objeto de controversia. Se 
ha intentado presentar ambas partes de los temas 
controvertidos, pero no he dudado en expresar una 


opinión sobre los méritos relativos del argumento. 
Cualquier intento de agrupar las plantas en un siste- 
ma natural de clasificación requiere una considera- 
ción de la filogenia, un tema sobre el que no hay dos 
botánicos que estén totalmente de acuerdo. Los dia- 
gramas filéticos se incluyen en este libro porque se 
considera que una presentación gráfica es el mejor 
método para que el estudiante pueda visualizar las 
interrelaciones sugeridas entre los diversos taxones. 
Sin embargo, se presentan con la plena conciencia de 
que cada botánico estará en desacuerdo en puntos 
menores o mayores. 

Las bibliografías que aparecen al final de los capí- 
tulos deben considerarse como una indicación de las 
fuentes en las que el estudiante puede encontrar dis- 
cusiones más completas sobre los temas, más que 
como una documentación que justifique las distintas 
afirmaciones. Las referencias a toda la literatura sobre 
los distintos temas habrían supuesto una ampliación 
de las bibliografías hasta un punto inapropiado para 
un libro de este tamaño. En la medida de lo posible, 
las referencias seleccionadas corresponden a revistas 
de amplia difusión en este país. 

Una gran parte de las figuras han sido dibujadas 
especialmente para este libro. Las figuras designadas 
como semidiagramáticas son aquellas en las que ha si- 
do imposible dibujar todos los detalles de una prepa- 
ración célula por célula. Las figuras designadas como 
diagramáticas son dibujos más o menos convenciona- 
les basados en una o más preparaciones. Los dibujos 
teóricos que no se basan en ninguna preparación o 
preparaciones concretas se designan como diagra- 
mas. Las ilustraciones tomadas de otros autores se 
designan como Tomado de cuando se copiaron de for- 
ma facsímil, y como Redibujado de cuando se redibuja- 
ron para este libro. La mayoría de los dibujos origina- 
les han sido realizados por el autor. La mayoría de los 
bocetos de hábitos de algas rojas y marrones fueron 
dibujados por la Sra. Carl F. Janish y la Sra. Fred 
Addicott; los bocetos de hábitos de hongos fueron 
dibujados por la Sra. Janish. 

La exhaustividad de la serie de figuras originales 
se debe a la cortesía de otros botánicos en el suminis- 
tro de material y preparación. El profesor E. M. Gil- 
bert y el difunto profesor J. I. W. McMurphy propor- 
cionaron preparaciones de muchos hongos. El Dr. D. 
A. Johansen me dio libre acceso a su extensa colección 
de preparaciones. Muchas de las figuras se basan en 
preparaciones hechas especialmente para mí por el 
Dr. Johansen, cuya habilidad para seccionar y teñir 
material refractario ha hecho posible la obtención de 
este material ilustrativo que de otro modo no habría 
estado disponible. Algunas de las nuevas ilustracio- 
nes de esta edición han sido extraídas de preparacio- 
nes especiales realizadas por W. K. Bowen, microtéc- 
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nico del Departamento de Biología de la Universidad 
de Stanford. El profesor G. J. Hollenberg ha suminis- 
trado preparaciones de Polysiphonia; el Dr. H. C. Gil- 
bert, preparaciones de Ceratiomyxa; y el profesor J. G. 
Dickson, preparaciones de Puccinia y Ustilago. El pro- 
fesor G. F. Papenfuss y H. L. Blomquist han propor- 
cionado material conservado de Dictyota; el profesor 
W. R. Taylor y el Dr. Jean Feldmann han proporciona- 
do material conservado de Dudresnaya; y la Dra. Lau- 
ra Garnjobst ha proporcionado cultivos de Neurospo- 
ra. 
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La clasificación de las plantas ha sufrido muchos 
cambios desde que Aristóteles (384-322 a.C.) y su dis- 
cípulo Theophrastus (372-287 a.C.) las agruparon por 
primera vez en árboles, arbustos y hierbas. A partir de 
los herboristas del siglo XVI, se fue comprendiendo 
que los caracteres más obvios no son necesariamente 
los más importantes. Su reconocimiento progresivo 
de que la estructura de la flor tiene una importancia 
más fundamental en la clasificación que los caracteres 
vegetativos abrió el camino para el “sistema sexual” 
de Linneo, en el que agrupaba las plantas según el 
número de estambres y carpelos, su unión, y su pre- 
sencia o ausencia en la flor. Este sistema, aunque to- 
talmente artificial, tenía la gran ventaja de que una 
planta desconocida, cuando era descubierta, podía 
ser fácilmente interpolada entre las ya conocidas. Lin- 
neo dividió el reino vegetal en 25 clases, una de las 
cuales, Cryptogamia, incluía todas las plantas con ór- 
ganos reproductivos “ocultos”. El (1754) caracterizó a 
la clase de la siguiente manera: “CRYPTOGAMIA 
continet Vegetabilia, quorum Fructificationes oculis nos- 
tris se subtrahunt, € structura ab altis diversa gaudent”. 
Dividió Cryptogamia en las siguientes cuatro órdenes: 
Filices que incluían todas las pteridofitas conocidos; 
Musci que incluían todos los musgos y hepáticas fo- 
liosas conocidas; Algae que incluían algas, líquenes y 
hepáticas talosas; y Fungi. 

Los sistemas naturales de clasificación, es decir, 
aquellos en los que las plantas se agrupaban de acuer- 
do a lo que se pensaba eran sus afinidades naturales, 
fueron establecidos mucho antes de que Darwin pro- 
pusiera la teoría evolutiva. El primer sistema natural, 
el de De Jussieu (1789), dividió a las plantas en tres 
grupos principales: Acotyledones, Monocotyledones y 
Dicotyledones. El grupo Acotyledones es el equivalen- 
te aproximado a Cryptogamia de Linneo, y las varias 
órdenes que reconoció entre el grupo Acotyledones 
son igualmente heterogéneas. Durante la primera mi- 
tad del siglo XIX se propusieron muchos otros sis- 
temas naturales para la clasificación de las plantas 
(Lindley, 1847), pero todos ellos son muy inadecua- 
dos en lo que respecta a las plantas productoras de 
esporas (criptógamas). La década siguiente al anun- 
cio de la teoría de la evolución de Darwin en 1859 está 
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marcada por la aparición de verdaderos sistemas na- 
turales en los que la base fundamental para la clasifi- 
cación de las plantas es la filogenia y en los que están 
dispuestas en una serie ascendente desde lo más pri- 
mitivo a lo más complejo. 

El sistema* que coloca la porción criptógama del 
reino vegetal en tres divisiones (Thallophyta, Bryophy- 
ta, Pteridophyta) fue introducido alrededor de 1880. 
Pronto fue ampliamente adoptado y todavía se sigue 
en una forma más o menos modificada en muchos de 
los libros actuales. Una década o dos después del 
cambio de siglo, los botánicos empezaron a pregun- 
tarse si Thallophyta y Pteridophyta son o no divisio- 
nes naturales. Hasta la fecha, los botánicos están de 
acuerdo en que Bryophyta es una división natural. 


Valides de la División Thallophyta 


La división Thallophyta, con sus dos subdivisio- 
nes, Algae y Fungi, puede distinguirse de otras plantas 
por la estructura de sus Órganos productores de ga- 
metos y esporas. Los órganos sexuales de las talofitas 
son unicelulares, o cuando son pluricelulares (como 
en ciertas algas pardas) no tienen las células que con- 
tienen gametos rodeados por una capa de células es- 
tériles. Las briofitas y las pteridofitas tienen órganos 
sexuales pluricelulares en los que hay una capa exter- 
na de células estériles. Los esporangios de las talofitas 
son siempre unicelulares; las de las plantas más avan- 
zadas son pluricelulares. Otra distinción entre las ta- 
lofitas y otras plantas es el hecho de que los cigotos 
de las talofitas nunca se desarrollan en embriones 
pluricelulares mientras están dentro del órgano se- 


* Se afirma con frecuencia que esto apareció por primera 
vez en la tercera edición del “Syllabus” de Eichler (1883). El 
crédito por el establecimiento de estas divisiones debería ir 
a otra parte, ya que no se reconocen en la segunda edición 
del “Syllabus” de Eichler (1880) y se encuentran en la sinop- 
sis del reino vegetal publicada por Schimmper en 1879. El 
nombre de la división Thallophyta fue introducido por pri- 
mera vez por Endlicher (1836), quien lo llamó reino. Los 
nombres de Bryophyta y Pteridophyta fueron introducidos 
por primera vez (?) por Haeckel (1866) pero no fue el prime- 
ro en dar a estos grupos el rango de una división. 


xual femenino. 

La concesión de los rasgos morfológicos distinti- 
vos comunes que distinguen a las algas y los hongos 
de otras plantas plantea entonces la siguiente pregun- 
ta: ¿se debe esto a una evolución de los hongos a par- 
tir de las algas, o estos rasgos comunes han evolucio- 
nado de forma independiente en las dos? Si los hon- 
gos han evolucionado a partir de las algas, existe al- 
guna justificación para mantener la división Thallo- 
phyta. Pero, como se verá en los capítulos que tratan 
de las diversas clases de hongos, la evidencia favore- 
ce la opinión de que ninguno de los hongos ha evolu- 
cionado a partir de las algas. De esto se deduce que la 
división Thallophyta no es válida, y que las subdivi- 
siones Algae y Fungi deben ser colocadas cada una 
en 1 o más divisiones. 


Organismos que Deben ser Colocados entre las 
Algas 


Antes de discutir si las algas deben ser colocadas 
en una o más divisiones, es necesario examinar la 
cuestión de qué organismos pertenecen a este conjun- 
to. Hasta principios del siglo XX era costumbre reco- 
nocer las siguientes cuatro clases de algas: Chlorophy- 
cene, Phaeophyceae, Rhodophyceane, y Myxophycene (Cya- 
nophyceae). Las diatomeas se incluyeron universal- 
mente entre las algas y se colocaron en la clase Phaeo- 
phyceae o en una clase distinta de otras clases. Du- 
rante este tiempo los botánicos raramente cuestiona- 
ron la práctica de los protozoólogos que colocaron to- 
dos los organismos móviles unicelulares y coloniales 
flagelados con clorofila en la clase Mastigophora del 
filo Protozoa. Se debe hacer una excepción en el caso 
de las series volvocinas que culminan en Volvox. 
Aquí, desde hace un siglo, los botánicos (Braun, 1851; 
Cohn, 1853) comenzaron a nombrar a ciertos miem- 
bros de esta serie de algas, pero no intentaron asig- 
narles un lugar definido entre las algas. Esto fue he- 
cho primero por Rabenhorst (1863), quien colocó la 
serie Chlamydomonas- Volvox en el grupo de algas ver- 
des a las que dio el nombre de Chlorophyllaceae. 

Cuando, a principios de este siglo, la clase Xantho- 
phyceae (Heterokontae) fue separada de las algas ver- 
des (Chlorophyceae), ciertas algas flageladas pigmen- 
tadas fueron incluidos en la clase (Luther, 1899). 

Más tarde, se demostró que las crisomónadas y los 
dinoflagelados estaban relacionados con organismos 
de incuestionable naturaleza algal (Pascher, 1914, 
1925, 1927). Los euglenoides y las criptomónadas 
también están relacionados con organismos de tipo 
algal, pero tipos no tan avanzados como en los tipos 
de algas relacionados con las crisomónadas y con las 
series de dinoflagelados. Por lo tanto, con la posible 
excepción de las cloromónadas, todos los diversos 
grupos (órdenes) que los protozoólogos colocan en la 
subclase Phytomastigina de la clase Mastigophora 
están relacionados filogenéticamente con organismos 
de una verdadera naturaleza algal. 


Clasificación de las Algas 


En las últimas décadas ha quedado cada vez más 


claro que las características fisiológicas de las células 
vegetativas y la morfología de las células reproducto- 
ras móviles son las bases fundamentales sobre las que 
deben clasificarse las algas. Una característica impor- 
tante de las células vegetativas es la naturaleza de los 
pigmentos en sus plastidios, y a lo largo de cada una 
de las clases de algas, los plastidios contienen ciertos 
pigmentos distintivos que no se encuentran en otras 
clases de algas (Tabla 1). Relacionado con esto está el 
hecho de que el tipo de reserva alimenticia acumula- 
da por la célula corre consistentemente a través de ca- 
da clase de algas y el tipo difiere de clase a clase. A lo 
largo de cada clase hay una sorprendente constancia 
en la posición de los flagelos de las células móviles. 
En algunas clases todos los flagelos son iguales en 
estructura. En las demás clases, uno de los flagelos es 
“liso” y el otro es “barbulado” (Fig. 91). 

Las clorofíceas y las feofíceas pueden ser citadas 
para ilustrar estas diferencias. Las clorofíceas tienen 
un predominio de clorofilas en sus plastidios, contie- 
nen ciertas xantofilas únicas, y casi siempre almace- 
nan reservas fotosintéticas como almidón. Las células 
móviles vegetativas y reproductoras tienen flagelos 
“lisos” de inserción terminal que son todos e iguales 
en longitud. Las feofíceas tienen un predominio de 
carotenoides en sus plastidios, contienen ciertas xan- 
tofilas únicas, y almacenan reservas fotosintéticas 
como laminarina. Las células reproductoras móviles 
tienen flagelos insertados lateralmente, uno es “liso” 
y el otro es “barbulado”. 

De acuerdo con las bases anteriores (Fritsch, 1935, 
1944, 1945; Pascher, 1914, 1921, 1931; Smith, 1933, 
1950), las algas se dividen generalmente en las si- 
guientes clases: Chlorophyceae (con o sin segregación 
de las charas como clase separada, Charophyceae), Eu- 
glenophyceae, Xanthophyceae, Chrysophyceae, Bacillario- 
phyceae, Phaeophyceae, Dinophyceae, Myxophyceae, Rho- 
dophycene, Cryptophyceae. 

Pascher (1914, 1921, 1931) fue el primero en seña- 
lar que algunas de las clases mencionadas anterior- 
mente son lo suficientemente distintas como para ser 
reconocidas como divisiones del reino vegetal, mien- 
tras que otras clases tienen tantas características en 
común que evidentemente están relacionadas entre 
sí. Así, el número de divisiones necesarias para una 
clasificación completa de las algas es menor que el 
número de clases. El primer reconocimiento de una 
afinidad entre ciertas clases fue el que mostró una 
relación entre las clases Xanthophyceae, Chrysophy- 
ceae y Bacillariophyceae (Pascher, 1914). Las caracte- 
rísticas comunes a estas tres clases incluyen paredes 
celulares compuestas de dos mitades superpuestas, 
paredes celulares silicificadas, células móviles con si- 
militudes en la flagelación, un tipo distintivo de célu- 
la en reposo (ciste), y similitudes en la naturaleza de 
las reservas de alimentos. A pesar de las diferencias 
en las clorofilas y las xantófilas (ver Tabla 1), parece 
haber un buen motivo para colocar a las tres en una 
sola división— Chrysophyta. Los cromatóforos de co- 
lor marrón dorado de las feofíceas tienen el mismo 
color que los cromatóforos de muchas crisofitas, pero 
hay diferencias en los pigmentos que causan el color 
marrón (Tabla 1). Dado que existen diferencias nota- 


Tabla 1. Principales Pigmentos en las Diferentes Clases de Algas (Basado en Strain, 1951) 
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Diatoxantina 0 + e 0 0 0 
Diadinoxantina 0 + ? + 0 0 
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+++ indica el pigmento principal en cada uno de los cuatro grupos de pigmentos. 
++ indica un pigmento que comprende menos de la mitad de los pigmentos totales del grupo. 
+ indica un pigmento que comprende una pequeña fracción del total de los pigmentos del grupo. 
? indica pequeñas cantidades de un pigmento cuya fuente o identificación es incierta. 
0 indica la ausencia conocida de un pigmento. 
... indica falta de conocimiento sobre la presencia de ciertos pigmentos en algunas clases de algas. 


bles en las reservas de alimentos y en la inserción de 
los flagelos de las células reproductoras, las feofíceas 
deben ser colocadas en una división separada — Pha- 
eophyta. Las mixofíceas y las rodofíceas son las únicas 
algas en las que hay pigmentos de ficobilina, pero las 
ficobilinas no son idénticas en las dos (Strain, 1951). 
Las diferencias en la organización nuclear, localiza- 
ción o no localización de los pigmentos en los croma- 
tóforos, y la presencia o ausencia de reproducción 
sexual son tan llamativas que no parece haber una co- 
nexión filogenética entre las dos clases. Por lo tanto, 
las rodofíceas deben ser colocadas en una división— 
Rhodophyta; y las mixofíceas en otra — Cyanophyta. Las 
series clorofíceas, incluyendo las hierbas pétreas, son 
también tan distintivas que deben ser colocadas en 
una división separada — Chlorophyta. Las similitudes 
en la pigmentación de las euglenofíceas y las clorofí- 
ceas inducen a colocar a las euglenofíceas en la divi- 
sión Chlorophyta, pero por el momento parece mejor 
colocarlas en una división separada — Euglenophyta. 
Las dinofíceas tienen sufíciente carácter distintivo 
para ser colocadas en otra división— Pyrrophyta. La 
opinión está dividida en cuanto a si las criptofíceas 
deben ser incluidas o no en las pirrófitas (Graham, 
1951; Pascher, 1914, 1927). Por el momento, parece 
mejor considerar a las criptofíceas como una clase de 
posición sistemática incierta y no colocarlas en ningu- 
na de las divisiones mencionadas anteriormente. La 
cuestión de la correcta disposición de las cloromóna- 
das es aún más difícil, y en su caso, también, parece 
mejor agruparlas entre las algas de posición sistema- 
tica incierta. 


Clasificación de los Hongos 


Los hongos verdaderos se dividen universalmen- 
te en las siguientes cuatro clases: Phycomycetae, Asco- 
mycetae, Basidiomycetae y Deuteromycetae (Hongos im- 
perfectos). Antiguamente algunos botánicos coloca- 
ban los mohos mucilaginosos (Myxomycetae o Myceto- 
zoa) en el reino animal, pero hoy prácticamente todos 
los botánicos consideran que están relacionados con 
los hongos. Los mixomicetes difieren tan marcada- 
mente de otros hongos que deben ser colocadas en 
una división separada, Myxomycophyta. 

Si los hongos verdaderos deben ser colocados en 
una sola división o en más de una, depende de su mo- 
do de origen. Un grupo de botánicos sostiene que los 
ficomicetes surgieron de algas que eran clorofíceas o 
xantofíceas; y que las algas referidas a las rodofíceas 
dieron origen a los ascomicetes que, a su vez, dieron 
origen a los basidiomicetes. Si esto es correcto, los 
hongos verdaderos deben colocarse en dos divisio- 
nes; una que contenga los ficomicetes; la otra que con- 
tenga los ascomicetes, basidiomicetes, y deuteromice- 
tes. Según otro grupo de botánicos, los ficomicetes 
surgieron de protozoos y a su vez dieron lugar a los 
ascomicetes y basidiomicetes. Ya que, como se verá 
en los capítulos 12 y 13, esto parece lo más probable, 
estas tres clases, junto con los deuteromicetes, pue- 
den agruparse en una sola división, Eumycophyta. 


Validez de la División Pteridophyta 


Durante mucho tiempo se pensó que los helechos, 
licopodios y colas de caballo estaban suficientemente 
relacionados para ser colocados en una sola divi- 
sión— Pteridophyta. La pregunta sobre la validez de la 
división Pteridophyta surgió cuando Jeffrey (1902) 
mostró que existen dos tipos fundamentalmente dife- 
rentes de plantas vasculares. Llamó a estos tipos 
“stocks”. Los helechos, las gimnospermas y las an- 
giospermas, un stock al que llamó la Pteridopsida, tie- 
nen hojas macrofílicas y hendiduras foliares cuando 
el cilindro vascular es sifonóstelico (véase el Vol. 2, 
Cap. 6). Los licopodios y las colas de caballo, un stock 
que él llamaba Lycopsida, tienen hojas microfílicas y 
no tienen hendiduras foliares cuando el cilindro vas- 
cular es sifonostélico. Jeffrey no indica si estos dos 
stocks deben ser considerados divisiones o subdivi- 
siones del reino vegetal. Scott (1909) fue el primero en 
darles rango formal como divisiones y en segregar las 
colas de caballo como una división separada, Sphe- 
nopsida. Más tarde, Scott (1923) dio a los Psilophytales 
el rango de una división, pero retuvo el nombre ordi- 
nal como un nombre de división. 

Los helechos, los licopodios y las colas de caballo 
son tres series que se apartan de los psilofitos; y las 
plantas con semillas son una serie o grupo de series 
derivadas de los helechos. El problema es el de qué 
rango se debe conceder a los miembros divergentes 
de la serie colectiva. Algunos botánicos (Eames, 1935; 
Tippo, 1942) colocan la serie colectiva en una sola di- 
visión— Tracheophyta—y la dividen en cuatro subdi- 
visiones — Psilopsida, Lycopsida, Sphenopsida y Pteropsi- 
da. Esta reducción de los cuatro al rango de subdivi- 
siones minimiza su marcada divergencia entre sí. En 
la opinión del autor, las diferencias entre las series de 
psilópsidos, licópsidos y esfenópsidos son de la mag- 
nitud de una división. Todavía queda la cuestión del 
grado de divergencia entre los miembros de la serie 
de los pterópsidos. Aunque son ancestrales a las plan- 
tas con semillas, los helechos parecen ser lo suficien- 
temente distintos de ellos como para ser colocados en 
una división separada. Las diferencias distintivas in- 
cluyen la unión gamética por medio de anterozoides 
de natación libre, gametofitos que viven libremente 
desde el principio o que eventualmente llegan a serlo, 
el crecimiento ininterrumpido de los esporofitos des- 
de el cigoto hasta la madurez, y la ausencia de semi- 
llas. 

Finalmente, si a los psilofitos, licopodios, colas de 
caballo y helechos se les da a cada uno el rango de 
una división, ¿qué nombres deberían aplicarse a estas 
divisiones? El Código Internacional de Nomenclatura 
Botánica, modificado en 1950, recomienda que los 
nombres de las divisiones terminen en el sufijo “phy- 
ta” y que las subdivisiones de las plantas vasculares 
terminen en el sufijo “opsida”. Por lo tanto, aunque 
Lycopsida y Sphenopsida se han utilizado como 
nombres de división, son inapropiados. El sistema 
más antiguo (Bessey, 1907) en el que las diversas cla- 
ses de pteridofitas tenían, cada una, el rango de una 
división utilizaba el nombre de Lepidophyta para la se- 
rie de los licopodios y Calamophyta para la serie de los 


equisetáceos. El nombre de la división Pteridophyta 
fue restringido para incluir sólo los helechos. Debido 
al uso generalizado del nombre Pteridophyta cuando 
todas las criptógamas vasculares están agrupadas en 
una sola división, se propone el nombre Pterophyta 
para la división compuesta únicamente por helechos. 
Los psilofitos deben ser agrupados en una división 
separada, Psilophyta. 


Interrelaciones Evolutivas 


Las diferentes divisiones de algas mencionadas en 
las páginas anteriores parecen ser series filéticas total- 
mente independientes entre sí. La respuesta a la pre- 
gunta de si surgieron de forma independiente o de 
algún linaje ancestral común es incierta y puramente 
especulativa. Sin embargo, numerosas características 
fisiológicas y morfológicas en común sugieren que 
pueden haber tenido un origen común en algunas es- 
pecies ancestrales organizadas primitivamente. Las 
características fisiológicas comunes incluyen la capa- 
cidad de elaborar alimentos de forma fotosintética, la 
capacidad de formar enzimas, las características co- 
munes de permeabilidad y las similitudes en las res- 
puestas a estímulos externos. La mayoría de ellas 
también tienen características morfológicas celulares 
tan comunes como la diferenciación del protoplasma 
en citoplasma y núcleo, la localización de pigmentos 
fotosintéticos en plástidos, y la división cualitativa 
del material nuclear. 


Es imposible decidir cuál de las divisiones de al- 
gas fue la primera en evolucionar. Los miembros de 
la división Cyanophyta son más simples en la estruc- 
tura celular y en la organización de sus colonias, pero 
esto no significa necesariamente que fueron los pri- 
meros en aparecer. En las divisiones Chrysophyta, 
Pyrrophyta, Euglenophyta, y Cyanophyta ha habido 
poco avance en la evolución del cuerpo vegetativo, y 
en todos ellos los órganos reproductores son simples. 
Los miembros de las divisiones Phaeophyta y Rhodo- 
phyta han alcanzado un alto nivel algal en la medida 
en que algunos de ellos tienen un cuerpo vegetativo 
relativamente grande de forma externa compleja y 
con cierta diferenciación interna de los tejidos. Sin 
embargo, ni en las algas rojas ni en las pardas parece 
haber una evolución de una verdadera planta terres- 
tre. 

Si, como parece ser el caso, las divisiones de natu- 
raleza fúngica han evolucionado a partir de protozo- 
os, no tienen ninguna conexión filogenética con otras 
divisiones del reino vegetal. Las dos divisiones fúngi- 
cas (Myxomycophyta y Eumycophyta) pueden haber 
tenido un origen común, pero es más probable que 
hayan evolucionado independientemente. 

En ningun miembro de la división Chlorophyta se 
encontrará una complejidad comparable a las que se 
encuentran en la división Rhodophyta y Phaeophyta. 
A pesar de ello, la presencia de pigmentos idénticos 
en las clorofitas y en las plantas terrestres verdaderas, 
y el hecho de que el producto final de la fotosíntesis 
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Fig. 1. Diagrama que muestra las interrelaciones sugeridas de las divisiones del reino vegetal. 


en ambas es el almidón, sugiere fuertemente que to- 
das las plantas verdes, que están en un nivel evoluti- 
vo más alto que una organización algal, han surgido 
de las clorofitas. Las más primitivas de estas plantas 
verdes son las briofitas. Las psilofitas son amplia- 
mente considerados como los más primitivos de los 
pteridofitos; pero hay desacuerdo en cuanto a si evo- 
lucionaron directamente de las clorofitas, si evolucio- 
naron de la línea ancestral que conduce a las briofitas, 
o si evolucionaron de una de las líneas (clases) dentro 
de las briofitas. Como se mostrará en el Vol. 2, Cap. 6, 
la evidencia parece favorecer su origen de un tipo de 
briofito antocerótico. La evolución a partir de las psi- 
lofitas se desarrolló en tres líneas pteridofíticas distin- 
tas. Dos de estas líneas, Calamophyta y Lepidophyta, 
no evolucionaron más allá del nivel pteridofítico. Las 
plantas con semillas se desarrollaron a partir de la ter- 
cera línea, Pterophyta, pero está más allá de la incum- 
bencia de este libro discutir el origen y la clasificación 
de las plantas con semillas. 

Las relaciones de las plantas se muestran general- 
mente en un diagrama que tiene la forma de un árbol 
muy ramificado. Una representación diagramática 
más precisa de las relaciones evolutivas entre plantas 
sería la de un árbol adyacente a ocho arbustos (Fig. 
1). El árbol representaría a la división Chlorophyta y 
las plantas terrestres derivadas de ella. Los arbustos 
representarían las otras algas y los hongos. Cuatro de 
los arbustos de algas serían muy bajos. Los otros dos, 
que representan a las divisiones Phaeophyta y Rho- 
dophyta, serían algo más altos. 


Divisiones y Clases de Criptógamas 


Las divisiones y clases en las que se dividen las 
plantas criptógamas pueden tabularse de la siguiente 
manera, pero cabe señalar que la secuencia en que 
están dispuestas las divisiones de las algas no implica 
necesariamente que las primeras de la lista sean las 
más primitivas. 


División Chlorophyta 
Clase Chlorophyceae (algas verdes) 
Clase Charophyceae (hierbas pétreas) 
División Euglenophyta 
Clase Euglenophyceae (euglenoides) 
División Pyrrophyta 
Clase Desmophyceae (dinofísidos) 
Clase Dinophyceae (dinoflageloides) 
División Chrysophyta 
Clase Chrysophyceae (algas marrón-doradas) 
Clase Xanthophyceae (algas verde-amarillas) 
Clase Bacillariophyceae (diatomeas) 
División Phaeophyta (algas pardas) 
Clase Isogeneratae 
Clase Heterogeneratae 
Clase Cyclosporeae 
División Cyanophyta (algas verde-azules) 
Clase Myxophyceae 
División Rhodophyta (algas rojas) 
Clase Rhodophyceae 
Algas de Posición Sistemática Incierta 
Chloromonadales 


Cryptophyceae 
División Myxomycophyta (mohos mucilaginosos) 
Clase Myxomycetae 
Clase Plasmodiophorinae 
Clase Acrasieae 
División Eumycophyta (hongos verdaderos) 
Clase Phycomycetae (hongos “algales”) 
Clase Ascomycetae (hongos ascógenos) 
Clase Basidiomycetae (hongos basidiógenos) 
Clase Deuteromycetae (hongos imperfectos) 
División Bryophyta 
Clase Hepaticae (hepáticas) 
Clase Anthocerotae (antoceros) 
Clase Musci (musgos) 
División Psilophyta 
Clase Psilophytinae (psilofitos) 
División Lepidophyta 
Clase Lycopodinae (licopodios) 
División Calamophyta 
Clase Equisetinae (colas de caballo) 
División Pterophyta 
Clase Filicinae (helechos) 
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Las clorofitas (algas verdes) tienen sus pigmentos 
fotosintéticos localizados en cromatóforos que son 
verdes debido al predominio de las clorofilas a y b 
sobre los carotenos y xantofilas. Hay varias xantofilas 
que no se encuentran en otras algas, y de estas, la lu- 
teína es la más abundante (ver Tabla 1). Las reservas 
fotosintéticas suelen almacenarse como almidón y su 
formación está íntimamente asociada a un órgano del 
cromatóforo, el pirenoide. Las etapas móviles poseen 
flagelos lisos de la misma longitud. Con algunas ex- 
cepciones, las zoosporas y los gametos móviles tienen 
dos o cuatro flagelos. Aunque la reproducción sexual 
no es una característica que distinga a las clorofitas de 
otras algas, es un fenómeno de amplia ocurrencia 
dentro de la división, y en los distintos órdenes va 
desde la isogamia hasta la oogamia. 


Ecología y Distribución 


Aproximadamente el 10% de las especies son ma- 
rinas y el 90% son dulceacuícola. Ciertas órdenes, co- 
mo los Ulvales y Siphonales, son predominantemente 
marinas; otras Órdenes, como los Ulotrichales, son 
predominantemente dulceacuícolas; y otras, como los 
Oedogoniales y Zygnematales, son exclusivamente 
dulceacuícolas. 

La mayoría de las especies marinas viven en aguas 
poco profundas a lo largo de las orillas del océano, a 
menudo adheridas a rocas a niveles que se exponen 
con la marea baja. En aguas tropicales, algunas espe- 
cies asociadas crecen hasta 100 metros por debajo de 
la superficie del océano. La mayoría de las especies 
dulceacuícolas son acuáticas sumergidas, pero el nú- 
mero de especies que no crecen sumergidas es sor- 
prendentemente grande. Estas incluyen las especies 
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que crecen en el suelo, en rocas y acantilados, en ma- 
dera húmeda o en la corteza de los árboles, y en la 
nieve o el hielo. También hay algunas especies que 
son parásitos internos de las plantas terrestres o epi- 
zoóticas de los animales terrestres. 

Muchas de las especies marinas tienen una distri- 
bución geográfica definida, que depende principal- 
mente de la temperatura del agua. Lo mismo no se 
aplica a las especies dulceacuícolas; y, a excepción de 
ciertos désmidos y otras especies, todas ellas son cos- 
mopolitas y pueden encontrarse en cualquier parte. 


Estructuras Celular 


Algunas clorofitas más primitivas tienen proto- 
plastos desnudos, pero en la gran mayoría de los 
casos el protoplasto se encuentra dentro de una pared 
definida que es producto de la secreción del proto- 
plasto. Incluso cuando no hay pared celular, como en 
ciertos Volvocales unicelulares, la parte exterior del 
protoplasma es rígida y tiene una forma definida. La 
forma característica de las células en los géneros con 
pared celular se debe, pues, probablemente al propio 
protoplasto y no a la pared envolvente. Todas las cé- 
lulas que están rodeadas por una pared tienen una 
composición de al menos dos capas concéntricas. La 
capa más interna está compuesta en su totaldad o en 
gran parte por celulosa (Tiffany, 1924; Wurdack, 
1923), excepto en los Siphonales, donde la capa más 
interna suele contener calosa en lugar de celulosa 
(Mirande, 1913). Externamente a la celulosa hay una 
capa de pectosa, y es muy probable que ésta sea pro- 
ducida directamente por el protoplasma y se filtre a 
través de las micelas de la capa de celulosa. En mu- 
chas especies, la parte más externa de la pectosa se 


se convierte en una pectina soluble en agua que se 
disuelve en el medio circundante. Es muy probable, 
además, que la formación de pectosa sea un proceso 
continuo a lo largo de la vida vegetativa de la célula. 
Hay muchas algas, incluyendo las Zygnemataceae, 
donde la cantidad de pectosa secretada equilibra la 
cantidad disuelta. El resultado es una especie de equi- 
librio en el que el espesor de la capa de pectosa per- 
manece prácticamente constante (Tiffany, 1924). Si la 
formación de pectosa cesa, como ocurre durante la 
conjugación en Zygnemataceae, llega un momento en 
que la capa péctica se disuelve y no hay nada externo 
a la capa de celulosa. Prueba de ello es la ausencia de 
organismos epífitos en las células en crecimiento 
activo de Zygnema y Spirogyra (porque la superficie 
sobre la que crecerían estos organismos epífitos se di- 
suelve continuamente) y la frecuente presencia de or- 
ganismos epifitos en los filamentos viejos y conjuga- 
dos de estos géneros. No todas las algas establecen 
este equilibrio en la parte gelatinosa de la pared y al- 
gunas de ellas, como Gloeocystis, tienen la parte gela- 
tinosa en continuo aumento de espesor. También hay 
géneros en los que la parte más externa de la pectosa 
se impregna con una sustancia insoluble que impide 
la disolución de la pectosa subyacente. Cladophora y 
Oedogonium son ejemplos de clorofitas con una capa 
de pared externa insoluble. La naturaleza química de 
la sustancia insoluble es discutible, algunos sostienen 
que es quitina (Wurdack, 1923), otros lo niegan (von 
Wettstein, 1921). Las paredes de algas verdes también 
pueden estar impregnadas de cal. Este es especial- 
mente el caso de ciertos Siphonales de mares tropica- 
les, y en ellos la cal puede acumularse en tal cantidad 
que el alga es de color blanco verdoso. 

La fotosíntesis y los pigmentos asociados (ver Ta- 
bla 1, página 3) se encuentran en los plástidos defini- 
dos—los cloroplastos. Estos son de color verde debi- 
do al predominio de las clorofilas sobre otros pig- 
mentos. Sin embargo, la cantidad de pigmentos pre- 
sentes es extremadamente variable de una especie a 
otra y varía desde una cantidad suficiente para colo- 
rear el plástido de un verde brillante hasta una canti- 
dad tan pequeña que sólo hay un matiz de color. Cier- 
tos Volvocales, como Polytoma, carecen completa- 
mente de pigmentos fotosintéticos. Las células vege- 
tativas de ciertos géneros y cigotos de muchos géne- 
ros tienen el color verde encubierto por un pigmento 
rojo llamado hematocromo. En las células vegetati- 
vas de Trentepohlia el llamado “hematocromo” es 
beta-caroteno, y en las células vegetativas de Haema- 
tocococcus el “hematocromo” es un carotenoide cetó- 
nico —euglenorodona (Strain, 1951). El color de las 
células de ciertas Zygnemataceae también puede ser 
modificado por pigmentos antocianos disueltos en la 
savia celular. 

Los cloroplastos de las algas verdes siempre tie- 
nen una forma característica para el género o especie 
en particular. Las células antiguas de Scenedesmus, 
Hydrodictyon, y muchas otras algas parecen tener los 
pigmentos difundidos a través del citoplasma, pero 
las células jóvenes de todas ellas tienen cloroplastos 
definidos. La forma del cloroplasto es muy variada 
de un género a otro. El cloroplasto cupuliforme masi- 
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vo característico de tantas especies de Chlamydomonas 
también se encuentra en muchos otros Volvocales y 
Tetrasporales. La presencia generalizada de los cloro- 
plastos cupuliformes entre estas clorofitas primitivas 
da buenas razones para suponer que se trata del tipo 
primitivo. Sin embargo, incluso en Chlamydomonas 
hay especies donde el cloroplasto es estrellado o tiene 
forma de H en la sección óptica. Las algas verdes más 
avanzadas, como las Ulotrichales, suelen tener célu- 
las con un cloroplasto que se encuentra en posición 
parietal, laminado, y entero o perforado. Los Sipho- 
nales suelen tener numerosos cloroplastos discoides 
pequeños en la porción periférica del citoplasma. El 
más elaborado de todos los cloroplastos son los que 
se encuentran en las Desmidiaceae, y el rango en for- 
ma de especie a especie, y de género a género, es casi 
infinito (Carter, 1919a, 1919b, 1920, 1920a). 

La mayoría de los cloroplastos contienen un órga- 
no especial —el pirenoide. Estructuralmente consiste 
en un núcleo proteínico central, que a su vez está en- 
vuelto por diminutas placas de almidón. Estricta- 
mente hablando, el término debería aplicarse sólo al 
núcleo proteínico, pero en el uso común se aplica a 
menudo tanto al núcleo como a las placas de almidón 
circundantes. El primer estudio de los pirenoides con 
la ayuda de técnicas citológicas modernas fue en Hy- 
drodictyon (Timberlake, 1901). Este estudio sostiene 
que el núcleo de un pirenoide se diferencia en dos 
partes, una destinada a impregnarse de almidón y la 
otra a permanecer inalterada (Fig. 2). La parte que su- 
fre el cambio gradualmente da más y más de una re- 
acción de almidón, eventualmente se aleja de la parte 
que no ha cambiado, y se convierte en una de las pla- 
cas de almidón que rodean el núcleo central. Se ha in- 
formado de una relación algo similar entre el almidón 
y el núcleo central en el caso de otras algas verdes 
(Bold, 1931; Lutman, 1910; McAllister, 1913). Según 
otra interpretación, los granos de almidón son en un 
primer momento gránulos externos al cuerpo proteí- 
nico (Czurda, 1928); más tarde, los gránulos aumen- 
tan de tamaño por la deposición de almidón por to- 
dos los lados. 

Los cultivos puros de algas verdes proporcionan 
una evidencia considerable sobre el papel del pirenoi- 
de en la formación de almidón. Cuando las células 
crecen en la oscuridad total pero en presencia de glu- 
cosa u otra fuente de carbono, hay una acumulación 
de almidón alrededor de la proteína nuclear. Esto pa- 
rece mostrar que los primeros pasos en la fotosíntesis 
son llevados a cabo por la porción del cloroplasto que 
contiene clorofila y que el último paso o pasos en la 
formación de almidón son realizados por la proteína 
nuclear del pirenoide. 

Las células de tamaño pequeño con un cloroplasto 
y aquellas con muchos cloroplastos pequeños gene- 
ralmente tienen sólo un pirenoide en un cloroplasto. 
Las células con cloroplastos grandes tienen muchos 
pirenoides, distribuidos irregularmente como en Oe- 
dogonium, o en una serie lineal como en Spirogyra. Las 
células maduras cuyos cloroplastos contienen nume- 
rosos pirenoides pueden tener un solo pirenoide 
cuando son jóvenes y el número aumenta a medida 
que el cloroplasto crece en tamaño (Hydrodictyon), o 





Fig. 2. Pirenoides de Hydrodictyon, que muestran el corte de las placas de almidón. (Tomado de Timberlake, 1901). 


puede haber varios pirenoides incluso en un cloro- 
plasto más joven (Oedogonium, Spirogyra). Las espe- 
cies cuyos cloroplastos contienen un pirenoide cuan- 
do la célula está madura pueden tener los pirenoides 
formados de novo en las células hijas (Geitler, 1926; 
McAllister, 1913; Smith, 1916, 1916a, 1918), o los pire- 
noides de las células hijas pueden formarse por divi- 
sión del pirenoide en la célula madre (Acton, 1916; 
Bold, 1913; Geitler, 1926; Potthoff, 1927; VIk, 1939). 
No es necesario que los pirenoides estén presentes 
para que se forme almidón en las células de las algas 
verdes. Este es el caso de ciertos Siphonales hetero- 
plásticos cuyos cloroplastos no tienen pirenoides y en 
los que todo el almidón se acumula en los leucoplas- 
tos (Czurda, 1928; Ernst, 1902, 1904; Feldmann, 1946). 
Las clorofitas también almacenan alimentos de re- 
serva como aceite. Las gotitas de aceite que se en- 
cuentran con tanta frecuencia en las viejas células ve- 
getativas y en los cigotos son, sin duda, productos de 
conversión del almidón. Una formación de aceite, en 
lugar de almidón, es un fenómeno regular en las célu- 
las vegetativas de Schizochlamys y Mesotaenium. 
Todas las algas verdes tienen un núcleo definida- 
mente organizado con una membrana nuclear distin- 
tiva, uno o más nucléolos y una red cromática. La can- 
tidad de material cromático en un núcleo es a menu- 
do tan escasa que el espacio entre el nucleolo y la 
membrana es casi incoloro; pero los núcleos de ciertos 
géneros, como Oedogonium, Cladophora y Spirogyra, 
tienen un material cromático considerable. La divi- 
sión nuclear, excepto en las divisiones amitóticas oca- 
sionales en las células internodales de Chara (Sunda- 
ralingam, 1948), es mitótica y similar a la de las plan- 
tas superiores. Las células vegetativas de todos los 
Volvocales son uninucleadas, y lo mismo ocurre con 
muchos géneros de tipos más avanzados. La condi- 
ción plurinucleada (cenocítica) es conocida tanto en 
las clorofitas que no tienen división celular vegetativa 
como en aquellas cuyas células se dividen vegetativa- 
mente. En los géneros sin división celular vegetativa, 


como en Pediastrum, el número de núcleos puede per- 
manecer bajo hasta justo antes de la formación de zo- 
osporas o gametos y luego aumentar repentinamente 
en número. Otros géneros con tales células (Chara- 
cium, Hydrodictyon) tienen un aumento gradual en el 
número de núcleos a lo largo de toda la vida vegetati- 
va de una célula. Las células cenocíticas del tipo en- 
contrado en Cladophora tienen un aumento gradual en 
el número de núcleos a medida que la célula aumenta 
de tamaño, y no un aumento repentino en el número 
justo antes de la división celular. 

Las células vegetativas de la mayoría de los Vol- 
vocales y las células reproductoras de la mayoría de 
las otras algas verdes son bi- o cuadriflageladas y con 
el flagelo insertado en el extremo anterior. Las células 
reproductoras móviles de los Oedogoniales y de Der- 


A B 


Fig. 3. A, flagelos de Chlamydomonas dorsoventralis teñidos 
para mostrar la pieza final. B, célula de Chlamydomonas na- 
suta, con todas las estructuras protoplasmáticas excepto fla- 
gelos y aparatos neuromotores omitidos en el dibujo. (4, 
Redibujado de VIk, 1938; B, basado en Kater, 1929). 
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besia tienen un verticilo transversal de muchos flage- 
los. Se ha investigado la presencia de flagelos de un 
número considerable de Volvocales y de células en 
enjambre de otras clorofitas (Owen, 1949; Petersen, 
1929; VIk, 1938), lo que justifica la presunción de que 
sólo existe un tipo de flagelo en toda la división. Se 
trata del flagelo liso, en el que un filamento axial (axo- 
nema) está rodeado por una vaina citoplasmática en 
la mayor parte de su longitud. La vaina citoplasmáti- 
ca generalmente termina abruptamente, la porción 
desnuda del axonema que se extiende más allá de ella 
se conoce como la pieza final (Fig. 3A). Los flagelos 
de los Volvocales están íntimamente asociados a un 
aparato neuromotor. El aparato neuromotor (Fig. 3B) 
consiste en un gránulo (blefaroplasto) en la base del 
flagelo, y los blefaroplastos conectados por una fibra 
transversal (la paradesmosa) que está conectada con 
una fibra descendente—el rizoplasto. El rizoplasto 
desciende y se conecta con un centrosoma que puede 
estar dentro (Entz, 1918; Kater, 1929) o justo fuera 
(Elliot, 1934; Kater, 1925) del núcleo. 

El ocelo (estigma) de las células móviles general- 
mente se encuentra hacia el extremo anterior de una 
célula, pero puede estar en posición media o poste- 
rior. Es un órgano fotorreceptor que parece estar en- 
cargado de dirigir el movimiento de los flagelos en 
las respuestas fototácticas. La evidencia de esto se ve 
en ciertos géneros unicelulares incoloros de Volvoca- 
les donde las especies con ocelos responden fototácti- 
camente y las que carecen de ellas no lo hacen (Pring- 
sheim, 1937). Por otro lado, un mutante de Chlamydo- 
monas reinhardi, sin un ocelo, muestra una respuesta 
fototáctica pero no tan pronunciada como en las ce- 








Fig. 4. A, diagrama de una mancha ocular (ocelo) de Chla- 
mydomonas que muestra el pigmento en copa (P) y la sustan- 
cia fotosensible (S). B, diagrama de una sección vertical de 
la pupila de Volvox a través de la lente (L), la sustancia foto- 
sensible (S) y el pigmento en copa (P). (Modificado de Mast, 
1928.) 
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pas con un ocelo (Hartshorne, 1953). En Chlamydomo- 
nas (Fig. 4A), el ocelo se describe como una porción 
fotosensible hialina biconvexa que recubre una placa 
pigmentada curva (Mast, 1928). Se describe que Go- 
nium, Eudorina y Volvox tienen una lente biconvexa 
desde el exterior hasta porciones pigmentadas y foto- 
sensibles cupuliformes (Mast, 1916, 1928; Fig. 4B). Se 
cree que las respuestas fototácticas en estos ocelos se 
deben a la reflexión selectiva de la superficie cóncava 
sombreada de la parte pigmentada. 

Las células vegetativas de la mayoría de los Vol- 
vocales y de ciertos Tetrasporales tienen vacuolas 
contráctiles. En la mayoría de los géneros biflagela- 
dos, hay dos vacuolas contráctiles y se encuentran 
cerca de la base de los flagelos. Algunos géneros bifla- 
gelados tienen más de dos vacuolas, y éstas, como en 
Haematococcus, pueden estar debajo de cualquier par- 
te de la superficie del protoplasto. Cuando hay dos 
vacuolas presentes, éstas suelen contraerse de forma 
alternada. La contracción es repentina y la distensión 
es lenta. Debido a esto, las vacuolas contráctiles a ve- 
ces se denominan vacuolas pulsantes. Se cree que las 
vacuolas contráctiles son órganos excretores y que el 
líquido que sale de ellas es expulsado de la célula. Las 
vacuolas contráctiles de las clorofitas no están inter- 
conectadas para formar los complejos sistemas que se 
encuentran en ciertas crisofíceas y protozoos. 

Las vacuolas presentes en células de géneros más 
avanzados que los Tetrasporales son del tipo familiar 
que se encuentra en la mayoría de las células vegeta- 
les. Las células Inmaduras que se desarrollan a partir 
de zoosporas, como las de Hydrodictyon, tienen innu- 
merables vacuolas diminutas dispersas por todo el 
citoplasma. Muchas de ellas aumentan gradualmente 
de tamaño, y de vez en cuando dos o más de las va- 
cuolas que se agrandan se fusionan. Gradualmente, 
pues, el número de vacuolas visibles en la célula se 
hace más pequeño, y eventualmente se unen para for- 
mar una sola gran vacuola central. A veces, como en 
Sphaeroplea, hay varias vacuolas grandes dentro de 
una célula madura; o, como en Spirogyra, la vacuola 
central está incompletamente dividida por hebras de 
citoplasma. Las especies de algas verdes que no tie- 
nen una vacuola central conspicua son principalmen- 
te las que se han adaptado a una existencia subaérea. 
Se cree que esta falta de grandes vacuolas es la razón 
principal por la que Protococcus, Trentepohlia y otras 
algas aéreas pueden vivir donde hay un suministro 
de agua muy reducido (de Puymaly, 1924). 


División Celular 


Una de las características de los Chlorococcales y 
los Siphonales es la incapacidad de sus células para 
dividirse vegetativamente. La división celular vege- 
tativa se encuentra en todas las demás órdenes y ocu- 
rre tanto en las células uninucleadas como en las plu- 
rinucleadas. La división es intercalar en la mayoría de 
las especies filamentosas no ramificadas y, excepto en 
la célula basal, cualquier célula de un filamento pue- 
de dividirse. Los géneros en los que el talo es un fila- 
mento ramificado pueden tener divisiones celulares 
intercalares, pero con mayor frecuencia la división ce- 


lular está restringida a la porción terminal de las ra- 
mas, aunque no necesariamente a la célula apical de 
una rama. 

La citocinesis de las células uninucleadas siempre 
está precedida por una división mitótica del núcleo; 
las células plurinucleadas pueden o no tener una 
división de los núcleos inmediatamente antes de la 
división celular. La división celular se produce gene- 
ralmente por un surco transversal que se produce a 
medio camino entre los polos de la membrana plas- 
mática y sólo en raras ocasiones se produce la divi- 
sión celular por medio de una placa celular (fragmo- 
plasto) (Mainx, 1927; McAllister, 1913, 1931). En la di- 
visión por surcado, el surco se profundiza hasta que 
ha cortado completamente a través del protoplasto y 
así ha producido dos protoplastos hijos. Aunque la 
división por medio de un surco es casi universal, exis- 
te una gran variabilidad en el momento en que se for- 
ma una pared transversal entre los dos protoplastos 
hijos. La mayoría de las células que se dividen por 
medio de un surco segregan material de la pared den- 
tro del surco que se profundiza. De hecho, la forma- 
ción de paredes transversales sigue tan de cerca el 
surco que a menudo se piensa que la división celular 
es causada por un crecimiento interno de un septo 
transversal. La finalización de la citocinesis antes del 
inicio de la formación de la pared se encuentra en Mi- 
crospora y en los Oedogoniales. Microspora tiene una 
intercalación de una pieza de material de pared en 
forma de H entre los protoplastos hijos; los Oedogo- 
niales tienen la secreción de una pared transversal 
después de la elongación del único anillo lateral de 
material de pared. La división celular en los désmi- 
dos estrechos, a los que pertenecen la gran mayoría 
de las especies, comienza con una división nuclear y 
una elongación del istmo entre las dos semicélulas. 
Después de la división transversal en la región del 
istmo, cada una de las dos células hijas consta de una 
semicélula y la mitad de la porción del istmo de la cé- 
lula madre. La antigua semicélula permanece inalte- 
rada, pero la porción del istmo se agranda hasta que 
sea idéntica en tamaño y ornamentación a la antigua 
semicélula (Fig. 40). 

En las células con un solo cloroplasto, la citocine- 
sis divide el cloroplasto en dos cloroplastos hijos. La 
división puede ser en el eje transversal de la célula 
(Spirogyra y Ulothrix) o en el eje longitudinal de una 
célula (Chlamydomonas). Las células uninucleadas con 
un cloroplasto axial a ambos polos del núcleo sufren 
una división transversal de cada cloroplasto y una 
migración de un núcleo hijo a un punto intermedio 
entre cada par de cloroplastos hijos. Luego sigue una 
bipartición del citoplasma que resulta en dos proto- 
plastos hijos cada uno con un núcleo y dos cloroplas- 
tos axiales a él. Los Siphonales y otras algas verdes 
con numerosos cloroplastos no presentan división de 
los cloroplastos en el momento de la división celular. 

Muchas de las clorofitas muestran una periodici- 
dad diurna muy marcada en el momento en que se 
produce la división nuclear y celular. En la gran ma- 
yoría de los casos, estas divisiones tienen lugar du- 
rante la noche. La división nuclear generalmente co- 
mienza dentro de una hora o dos después de la pues- 


ta del sol y a menudo se completa en las primeras ho- 
ras de la mañana. La ocurrencia de la división en la 
noche, en lugar de durante el día, puede posiblemen- 
te estar correlacionada con la mayor acumulación de 
alimentos de reserva después de la actividad fotosin- 
tética del día. 


Multiplicación Vegetativa 


En los géneros coloniales, la división celular au- 
menta el número de células de una colonia, pero no 
produce la formación de nuevas colonias. La ruptura 
accidental de una colonia, especialmente en el caso de 
los géneros filamentosos, puede ser el resultado de 
causas externas tales como animales que se alimentan 
de las algas, o de la acción de las corrientes de agua. 
La formación de zoosporas, aplanosporas o zoogame- 
tos en ciertas partes de un filamento suele ir seguida 
de una ruptura del filamento en los puntos donde hay 
células vacías. En algunos casos, como en los Oedo- 
goniales, la pared celular se rompe transversalmente 
cuando se liberan las zoosporas y corta el filamento 
en dos o más porciones. 

Algunas especies filamentosas, como las de Sticho- 
coccus y las especies de células pequeñas de Spirogyra, 
tienen una fuerte tendencia a separarse en células in- 
dividuales o en series cortas de unas pocas células ca- 
da una. Estos fragmentos pueden crecer hasta conver- 
tirse en filamentos largos. La fragmentación es espe- 
cialmente frecuente en especies de Spirogyra que pre- 
sentan una invaginación anular de las paredes trans- 
versales (replicar las paredes de los extremos); la frag- 
mentación resultante de la eversión de las paredes 
replicadas es inducida por cambios en la turgencia de 
las células. Se ha sostenido que muchas de las paredes 
transversales de las algas filamentosas tienen una 
lámina media de material péctico (Tiffany, 1924). Si 
esto es cierto en el caso de los filamentos que tienden 
a fragmentarse, los cambios en la composición de las 
láminas medias pueden ser una de las causas de la 
fragmentación. 


Reproducción Asexual 


El método más común de reproducción asexual es 
la formación de zoosporas. Desde el punto de vista 
filogenético, las zoosporas pueden ser consideradas 
como una reversión temporal a la primitiva condición 
flagelada ancestral. La formación de zoosporas, al 
igual que la división celular, se produce con frecuen- 
cia por la noche, y las esporas se liberan al amanecer. 
Los cambios repentinos en el medio ambiente a me- 
nudo inducen una esporulación profusa, y no es una 
casualidad encontrar algas como Stigeoclonium y Dra- 
parnaldia esporulando tan profusamente el día des- 
pués de la recolección que sólo quedan unos pocos 
rastros de los filamentos originales. El cambio de la 
luz a la oscuridad, la transferencia de un ambiente aé- 
reo a un ambiente acuático y el cambio de aguas co- 
rrientes a aguas tranquilas también estimulan la for- 
mación de zoosporas. Sin embargo, el cambio de las 
condiciones ambientales externas no produce la for- 
mación de zoosporas con la regularidad que se ha 
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afirmado (Klebs, 1896), y no siempre se puede estar 
seguro de obtener zoosporas en el momento deseado 
modificando el medio ambiente. 

Las zoosporas suelen formarse en células vegetati- 
vas morfológicamente similares a otras de la colonia, 
y sólo en unos pocos casos, como en las Trentepohlia- 
ceae, se forman en células especiales (esporangios). 
Todas las células vegetativas de una colonia pueden 
producir zoosporas, o la formación de esporas puede 
estar restringida a ciertas células. La restricción de la 
formación de zoosporas a ciertas células es especial- 
mente prominente en los géneros con filamentos ra- 
mificados, donde por lo general se produce sólo en 
porciones jóvenes que crecen vigorosamente en el fi- 
lamento. Las colonias con todas las células potencial- 
mente capaces de producir zoosporas rara vez lo ha- 
cen simultáneamente y la formación de esporas en un 
día determinado suele estar restringida a células ais- 
ladas o a series cortas de células. 

Las zoosporas pueden formarse solas o en número 
dentro de una célula. Cuando una célula uninucleada 
produce más de una zoospora, el número de zoospo- 
ras es de dos o un múltiplo de las mismas y, por lo 
general, de 4,8 016. Esto se debe a la bipartición repe- 
tida del protoplasto, o a las sucesivas divisiones nu- 
cleares simultáneas seguidas de una división en pro- 
toplastos uninucleados. Las células cenocíticas tam- 
bién tienen una división en protoplastos uninuclea- 
dos que se convierten en zoosporas, pero su número 
no es necesariamente un múltiplo de dos. La división 
de las células cenocíticas (plurinucleadas) puede ser 
simultánea; o puede ser progresiva y formar masas 
con un número cada vez menor de núcleos (Fig. 46F- 
G). Independientemente de que se formen por divi- 
sión simultánea o progresiva, los protoplastos uninu- 
cleados definidos se transforman en zoosporas con 
un número específico de flagelos. 

La liberación de las zoosporas se produce general- 
mente a través de un poro en la pared circundante de 
la antigua célula madre, pero también puede verse 
afectada por la rotura o gelatinización de la pared. En 
Cladophora (Fig. 27A), la formación de poros se debe 
obviamente a una gelatinización local de la pared 
celular, y es probable que ocurra lo mismo con mu- 
Chas otras algas verdes. Las zoosporas de la mayoría 
de los géneros pueden nadar libremente en cualquier 
dirección después de la liberación, pero en muchos 
casos la dirección en la que nadan está influenciada 
por factores externos, especialmente la luz. La dura- 
ción de las células en enjambre depende tanto de la 
especie como de las condiciones ambientales. Nor- 
malmente las zoosporas de la mayoría de las especies 
forman enjambres durante una o dos horas, pero el 
período de formación de enjambres puede ser tan 
corto como tres o cuatro minutos (Pediastrum) o tan 
largo como dos o tres días (Ulothrix). Las zoosporas 
no tienen una pared durante todo el período de for- 
mación de enjambres. Cuando cesa el periodo de for- 
mación de enjambre, la gran mayoría de los géneros 
hacen que la zoospora se apoye sobre algún objeto só- 
lido en el agua. Poco después de dejar de formar en- 
jambres, la zoospora retrae o pierde su flagelo, segre- 
ga una pared y se convierte así en una célula vegetati- 
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Fig. 5. Acineto de Pithophora oedogonia. 


va. Si, como es habitual, esta célula descansa sobre al- 
gún objeto sólido, el material péctico de la pared la ci- 
mienta al sustrato. Las especies coloniales pronto han 
formado la etapa de una célula, convirtiéndose así en 
una colonia de muchas células. 

No es raro que se formen aplanosporas no flagela- 
das en lugar de zoosporas. Las zoosporas carecen de 
paredes; las aplanosporas tienen una pared definida 
distinta de la pared de la célula madre. Las aplanos- 
poras se forman generalmente por separado dentro 
de una célula, pero también puede haber una forma- 
ción de más de una. Las aplanosporas deben interpre- 
tarse como zoosporas abortivas en las que se ha omi- 
tido la fase movil. Se forman regularmente en ciertos 
géneros, incluyendo Microspora (Fig. 16C), y solo oca- 
sionalmente en otros géneros como Ulothrix. Las 
aplanosporas pueden ser liberadas de la vieja pared 
de células parentales antes de que germinen, o pue- 
den comenzar a desarrollarse en un nuevo filamento 
antes de ser liberadas. Las aplanosporas con paredes 
muy engrosadas generalmente se denominan hip- 
nosporas. Si una aplanospora tiene la misma forma 
distintiva que la célula madre, es una autospora, y es- 
tos son los únicos métodos conocidos de reproduc- 
ción en ciertas familias de los Chlorococcales. El nú- 
mero de autosporas producidas por una célula es de 
dos o más. Las autosporas pueden separarse entre sí 
después de la liberación o todas las autosporas pro- 
ducidas por una célula pueden permanecer unidas 
permanentemente en una autocolonia cuyas células 
siempre están dispuestas de una manera específica 
característica para el género (Fig. 52A-B). 

Las células vegetativas también pueden desarro- 
llarse en etapas similares a esporas con paredes mu- 
cho más gruesas y reservas de alimentos más abun- 
dantes. Estos acinetos siempre pueden distinguirse 
de las aplanosporas por el hecho de que las capas de 
pared adicionales alrededor del protoplasto se fusio- 
nan con la pared de la célula madre. La formación de 


acinetos es frecuente en ciertos géneros, incluyendo 
Pithophora (Fig. 5), y ocasional en otros. El acineto no 
es una zoospora modificada ni una etapa de forma- 
ción de zoosporas. Por el contrario, se trata de una 
modificación directa de una célula vegetativa que re- 
sulta en una estructura mejor adaptada a las condi- 
ciones desfavorables. Los acinetos de ciertos géneros 
pueden desarrollarse directamente en nuevas algas 
(Pithophora), o, como suele ser el caso, tener el proto- 
plasto dividido en un número de zoosporas que esca- 
pan de la pared del recinto. 


Reproducción Sexual 


Las clorofitas son algas en las que la unión gaméti- 
ca está muy extendida. En el caso más simple y primi- 
tivo hay una fusión de un gameto flagelado (zooga- 
meto) con otro zoogameto de idéntico tamaño y es- 
tructura. Entre las algas con esta unión gamética isó- 
gama es imposible hacer distinciones morfológicas 
entre los gametos masculinos y femeninos (Fig. 8B). 
La isogamia lleva a una condición de anisogamia en 
la que ambos gametos están flagelados, pero en la que 
uno de los pares en fusión es regularmente más gran- 
de que el otro. Las diferencias de tamaño entre las dos 
pueden ser relativamente pequeñas (Fig. 24E-FE), o 
pueden ser pronunciadas (Fig. 60E-F). En las especies 
anisógamas, el más pequeño de una pareja que se 
fusiona se considera como masculino y el más grande 
como femenino. La anisogamia conduce, a su vez, a 
una condición de oogamia donde un pequeño game- 
to masculino flagelado (anterozoide) se une con un 
gran gameto femenino no flagelado (óvulo). La isoga- 
mia, la anisogamia y la oogamia representan una se- 
rie progresiva en la diferenciación de gametos, una 
diferenciación que ha surgido independientemente 
en al menos cinco líneas filéticas diferentes entre las 
algas verdes. La aparición de la voogamia en tres géne- 
ros diferentes de Volvocales unicelulares (Chlamydo- 
monas, Chlorogonium, Polytoma) muestra que una evo- 
lución de la isogamia a la oogamia no está necesaria- 
mente correlacionada con un aumento de la compleji- 
dad de la organización colonial. 

El estudio de las algas verdes en cultivo unialgal 
y puro ha demostrado que ciertas especies son homo- 
tálicas (monoicas) y pueden tener una unión de ga- 
metos derivados de una célula madre única. Otras es- 
pecies son heterotálicas (dioicas) y tienen los game- 
tos fusionándose en pares sólo cuando ambos provie- 
nen de células de diferente parentesco. 

Entre unos pocos Volvocales unicelulares, dos cé- 
lulas vegetativas pueden funcionar directamente co- 
mo gametos y fusionarse en pares. Esto ocurre tanto 
entre las especies homo- y heterotálicas de Chlamydo- 
monas. La mayoría de las algas verdes producen célu- 
las reproductivas flageladas o ameboides cuyo pro- 
pósito especial es funcionar como gametos. En mu- 
chos casos, como en Ulothrix y Ulva, las células repro- 
ductivas en enjambre poseen dos flagelos cuando son 
gametos y poseen cuatro flagelos cuando son zoospo- 
ras. En las especies isógamas y anisógamas rara vez 
hay una formación de gametos dentro de una célula 
especial de forma distintiva (gametangio) cuya única 


función es la producción de gametos. Prácticamente 
todas las algas verdes oógamas tienen gametangios 
de forma distintiva y en los que el gametangio mascu- 
lino (anteridio) es morfológicamente diferente del 
gametangio femenino (oogonio). Las clorofitas isóga- 
mas y anisógamas descargan sus gametos de la célula 
madre, la formación y maduración del cigoto se pro- 
ducen en el exterior del alga. Con algunas excepcio- 
nes, los géneros oógamos no liberan sus óvulos del 
oogonio. La unión gamética se produce dentro del 
oogonio, y el cigoto resultante se libera solo cuando 
la pared oogonial se descompone. 

La aplanogamia, una unión de gametos ameboi- 
des (aplanogametos) sin flagelos, es una característi- 
ca que distingue inmediatamente a los Zygnematales 
de otras clorofitas. La mayoría de las Desmidiaceae 
tienen aplanogametos que se escapan y se unen en 
pares externos a la pared de la célula parental. Las 
Zygnemataceae no tienen liberación de aplanogame- 
tos y tienen un establecimiento de una conexión tubu- 
lar (tubo de conjugación) entre dos células que con- 
tienen aplanogametos. Algunos de ellos, como ciertas 
especies de Zygnema, son verdaderamente isógamos 
y tienen dos aplanogametos que se unen y fusionan 
en el tubo de conjugación; otros, como Spirogyra, son 
morfológicamente isógamos pero no fisiológicamen- 
te isógamos porque un aplanogameto es activamente 
amoeboide y el otro pasivo. 

El gameto que no se ha unido a otro del sexo 
opuesto puede desarrollarse partenogenéticamente 
en una nueva alga. Esto ha sido demostrado por el 
cultivo en ciertas especies (Fayn, 1934, 1934a). Una 
prueba clara de partenogénesis en ciertas especies de 
un género no significa que todas las especies del gé- 
nero sean partenogenéticas. Por ejemplo, Ulva lactuca 
es partenogenética (Fayn, 1934a), mientras que Ul. lo- 
bata no lo es (Smith, 1950). 


El Cigoto y su Germinación 


Los cigotos de las clorofitas son de dos tipos: los 
de paredes delgadas que germinan en un día o dos 
después de la unión gamética, y los de paredes grue- 
sas que permanecen latentes durante algún tiempo 
antes de germinar. 

Las especies isógamas y anisógamas que forman 
cigotos en reposo de paredes gruesas no suelen tener 
una desaparición de flagelos cuando los gametos se 
unen y el cigoto puede ser móvil durante varias horas 
antes de reposar, perder su flagelo y comenzar a for- 
mar una pared. Todos los cigotos de las especies 0ó- 
gamas están inmóviles desde el principio, y todos co- 
mienzan a formar una pared en un tiempo muy corto. 
Cuando se forma por primera vez la pared del cigoto 
en reposo es una estructura delgada y homogénea, 
pero a medida que avanza la maduración se vuelve 
mucho más gruesa y a menudo se diferencia en tres 
capas, las dos exteriores de las cuales contienen celu- 
losa. Al principio, el protoplasto del cigoto en reposo 
es de color verde brillante y contiene las reservas de 
alimento que estaban presentes en los gametos. La 
fotosíntesis por el cigoto en maduración da como re- 
sultado una acumulación de alimentos de reserva 
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aún mayor. En los cigotos jóvenes, la reserva de ali- 
mento consiste casi exclusivamente en almidón; más 
adelante, a menudo se produce una conversión del al- 
midón en aceite. La maduración del cigoto se acom- 
paña generalmente del desarrollo de “hematocromo” 
en abundancia suficiente para colorear el protoplasto 
de un rojo brillante o de un rojo anaranjado. 

Tarde o temprano, los dos núcleos aportados por 
los dos gametos se fusionan entre sí. El destino del 
cloroplasto o cloroplastos aportados por cada gameto 
es muy difícil de seguir en el caso de los cigotos en re- 
poso. Para Zygnema (Kurssanow, 1911) y para ciertos 
désmidos (Potthoff, 1927) parece bastante seguro que 
los cloroplastos derivados del gameto femenino per- 
sisten y que los aportados por el gameto masculino se 
degeneran. 

La fusión de los núcleos de los gametos (singa- 
mia) es seguida por la meiosis en el caso de los cigo- 
tos en reposo de paredes gruesas. En el caso de las 
algas verdes, esto se demostró por primera vez en Co- 
leochaete (Allen, 1905). Desde entonces se ha encontra- 
do una división meiótica del núcleo resultante de la 
fusión en cigotos de paredes gruesas entre ciertos 
miembros de los Volvocales, Ulotrichales, Oedogo- 
niales, Chlorococcales y Zygnematales. La meiosis 
generalmente ocurre justo antes de que el cigoto ger- 
mine. Sin embargo, el intervalo de tiempo entre la 
unión gamética y la capacidad de germinar varía mu- 
cho de un género a otro. Por ejemplo, los cigotos de 
Chlamydomonas pueden ser capaces de germinar en 10 
días, los de Ulothrix en 5 a 9 meses (Gross, 1931) y los 
de Oedogonium en 12 a 14 meses (Mainx, 1931). Con la 
excepción en el caso de los Zygnematales, la división 
meiótica del núcleo resultante de la fusión en cuatro 
núcleos suele ir seguida de la división del protoplasto 
en cuatro protoplastos uninucleados, cada uno de los 
cuales se convierte en una zoospora; pero hay casos 
en los que el número de núcleos se convierte en 8, 16, 
32 o 64 antes de la división y con una formación re- 
sultante de 8, 16, 32 o 64 zoosporas. La degeneración 
de uno, dos o tres núcleos inmediatamente después 
de la meiosis resulta en una producción de tres, dos o 
una sola zoospora por un cigoto germinador. La 
pared de cigoto se abre después de que se forman las 
zOOSporas, pero normalmente no se vuelven móviles 
hasta que se han extruido de la pared de cigoto. En la 
germinación de los cigotos de los Zygnematales pue- 
de haber una formación de uno, dos o cuatro proto- 
plastos después de la meiosis, pero estos protoplastos 
no se transforman en zoosporas. Se desarrollan direc- 
tamente en nuevas algas. 

Los cigotos del tipo de pared delgada que germi- 
nan en uno o dos días después de la unión gamética 
sufren una división mitótica del núcleo del cigoto y 
un desarrollo directo del cigoto en un nuevo talo. 


Ciclos Vitales 


El tipo de ciclo vital más simple posible es el que 
se encuentra en Chlamydomonas. Aquí, la división de 
una célula vegetativa resulta en la formación de 2, 4, 
8, o 16 células hijas móviles que pueden funcionar 
como gametos. Los cigotos resultantes de la unión ga- 
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mética sufren una división meiótica del núcleo resul- 
tante de la fusión y producen zoosporas que funcio- 
nan directamente como plantas vegetativas unicelu- 
lares. El ciclo vital de esta alga verde primitiva consis- 
te en la alternancia de una fase haploide unicelular 
con una fase diploide unicelular. Esta alternancia no 
es Obligatoria en el sentido de que la fase haploide de- 
be dar lugar siempre a la fase diploide, y puede haber 
una sucesión de fases haploides antes de la produc- 
ción de la fase diploide. La alternancia es obligatoria 
en el sentido de que la fase diploide no puede dar lu- 
gar a otras fases diploides, sino que siempre debe for- 
mar la fase haploide. 

La mayoría de las algas verdes con fases haploides 
y diploides unicelulares alternas tienen las funciones 
vegetativas, especialmente la fotosíntesis, centradas 
en la fase haploide. Chlorochytrium puede ser citado 
como un alga unicelular verde donde la condición 
opuesta se obtiene, y donde las funciones vegetativas 
se centran en la fase diploide unicelular. Se debe con- 
siderar que esta alga tiene fases haploides y diploides 
unicelulares obligatorias, si no se tiene en cuenta la 
condición cenocítica muy temporal durante la game- 
togénesis. 

Comenzando con la condición primitiva de una 
alternancia de fases unicelulares haploides y diploi- 
des, puede haber una evolución de una condición 
pluricelular tanto en el lado haploide como en el di- 
ploide del ciclo vital. La gran mayoría de las clorofitas 
tienen esto en el lado haploide. Esto ha resultado (co- 
mo en Spirogyra, Oedogonium, o Coleochaete) en un ci- 
clo vital en el cual una generación haploide pluricelu- 
lar alterna con una fase diploide unicelular. Muchas 
de estas algas verdes tienen una reduplicación de la 
generación haploide por medio de zoosporas u otros 
cuerpos reproductores asexuales. Codium representa 
un caso en el que ha habido una interpolación de divi- 
siones ecuacionales (mitóticas) del núcleo diploide 
entre la singamia y la meiosis (Williams, 1925). Aquí 
tenemos lo que es esencialmente una generación di- 
ploide pluricelular que alterna con una fase haploide 
unicelular. 

Las algas verdes en las que la generación haploide 
pluricelular se alterna con la generación diploide plu- 
ricelular son de especial interés. La mayoría de estas 
algas son isomórficas (Fritsch, 1935) y con las dos ge- 
neraciones morfológicamente idénticas; pero en algu- 
nos géneros, incluyendo Stigeoclonium (Juller, 1937), 
la alternancia es heteromórfica y las dos generacio- 
nes morfológicamente disímiles. El ciclo de alternan- 
cia puede ser estrictamente obligatorio, con las dos 
generaciones en sucesión regular; o puede haber una 
reduplicación partenogenética de la generación ha- 
ploide. 

La alternancia de generaciones haploide y diploi- 
de pluricelular ha surgido de forma independiente en 
tres familias no estrechamente relacionadas entre sí 
(Cladophoraceae, Ulvaceae, Chaetophoraceae). En 
cuanto al origen de este tipo de ciclo vital, no es im- 
probable que proceda de parientes cercanos cuyo 
ciclo vital consiste en la alternancia de una generación 
pluricelular y una fase diploide unicelular. Este pun- 
to de vista se apoya en el hecho de que cada una de 


las tres familias mencionadas tienen géneros con una 
alternancia de una generación haploide pluricelular 
con una fase diploide unicelular. Un alga con tal ciclo 
vital puede haber mutado de tal manera que el núcleo 
del cigoto se dividió mitóticamente en lugar de meió- 
ticamente. La contribución de cada gameto haploide 
de un conjunto idéntico de genes para el tamaño y la 
forma del talo daría lugar a que el cigoto se convirtie- 
ra en un talo diploide idéntico al talo pluricelular ha- 
ploide. La capacidad de meiosis, originalmente pre- 
sente en el núcleo del cigoto, se transmite a través de 
cada generación celular en desarrollo de la genera- 
ción diploide. El que una célula de la generación 
diploide muestre o no la capacidad de sufrir meiosis 
depende del género en particular. Los núcleos de to- 
das las células de la generación diploide se pueden 
dividir meióticamente y la formación de zoosporas 
puede estar restringida a células jóvenes de creci- 
miento activo como las que se encuentran en las pun- 
tas de las ramas, como sucede en Ulva, Enteromorpha 
o Cladophora. 


Evolución de las Clorofitas 


Es universalmente aceptado que los Volvocales 
unicelulares son del tipo primitivo del cual se han de- 
sarrollado todas las clorofitas más avanzadas. Tam- 
bién hay acuerdo general en que los Volvocales colo- 
niales representan un camino evolutivo sin salida. 

También existe un acuerdo prácticamente unáni- 
me de que tanto las algas verdes palmeloides (Tetras- 





porales) como las cocoides (Chlorocococcales) han 
evolucionado directamente a partir de las algas ver- 
des unicelulares móviles. La opinión difiere en cuan- 
to a las relaciones de estos dos grupos con algas ver- 
des más complejas. Según un punto de vista, las algas 
ulotricáceas han sido derivadas de algas tetrasporá- 
ceas (Blackman, 1900; Smith, 1938, 1950; West, 1916). 
Según otra opinión, las algas ulotricáceas se han deri- 
vado directamente de formas unicelulares móviles 
(Fritsch, 1935). 

La mayoría de los ficólogos piensan que las algas 
verdes sifonáceas se derivaron de las formas cloroco- 
coides cenocíticas y que Protosiphon representa un in- 
termediario entre los dos. Muchos piensan que todas 
las algas pluricelulares cenocíticas, a su vez, se deri- 
varon de las algas verdes sifonáceas (Blackman éz 
Tansley, 1902; Feldmamn, 1938; Pascher, 1931; Printz, 
1927; West, 1916). Otros piensan que las Sphaeroplea- 
ceae y las Cladophoraceae están relacionadas con las 
series ulotricáceas y el resto de los géneros cenocíticos 
pluricelulares se derivan de los géneros sifonáceos 
(Fritsch, 1935, 1947; Iyengar, 1951). Otros piensan que 
las series sifonocladáceas, dasicladáceas, sifonáceas y 
cladoforáceas han evolucionado independientemen- 
te de las algas clorocoquinas cenocíticas (Egerod, 
1952; Papenfuss, 1951). Entre las diversas opiniones 
anteriores parece más probable que las algas verdes 
pluricelulares cenocíticas no se deriven de las algas 
verdes sifonáceas. La característica que favorece esta 
interpretación es el descubrimiento de dos xantofilas 
únicas en las algas verdes sifonáceas (Strain, 1951) y 
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Fig. 6. Diagrama que muestra las interrelaciones evolutivas sugeridas entre las clorofíceas. 
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su ausencia en los géneros cenocíticos pluricelulares 
(Strain, comunicación personal). En cuanto a la rela- 
ción de las algas cenocíticas pluricelulares con otras 
clorofitas, la mejor interpretación parece ser que 
Sphaeroplea y las series cladoforáceas se derivaron de 
formas ulotricáceas y el resto de formas de cloroco- 
coides (Fig. 6). 

Tanto los Oedogoniales como los Zygnematales 
no están estrechamente relacionados con otras algas 
verdes. Una teoría sostiene que los Oedogoniales son 
una línea filética derivada de un alga verde de motili- 
dad unicelular con la misma flagelación distintiva 
que las zoosporas y anterozoides de los Oedogoniales 
(Blackman € Tansley, 1902; Bohlin, 1901; West, 1916). 
Por otro lado, parece más probable que el tipo distin- 
tivo de células en enjambre en los Oedogoniales sea 
una modificación de las células bi- y cuadriflageladas 
en enjambre que se encuentran en otras clorofitas. La 
evidencia de esto se ve en “Derbesia”, una forma no 
relacionada con los Oedogoniales, pero con el mismo 
tipo de células en enjambre. Según esta interpreta- 
ción, los Oedogoniales pueden ser un vástago remoto 
de las series ulotricáceas. 

Los Zygnematales se alejan inmediatamente de 
otras algas verdes por su aplanogamia. La aparición 
ocasional de gametos ameboides en lugar de gametos 
flagelados en Chlamydomonas (Pascher, 1918) y la pre- 
sencia de varios tipos de cloroplastos en este género 
sugieren la posibilidad de una derivación directa de 
los Zygnematales a partir de ancestros móviles unice- 
lulares. Por otra parte, algunos miembros de las series 
ulotricáceas también tienen la capacidad de formar 
células reproductivas ameboides en lugar de células 


reproductivas flageladas (Pascher, 1915). Existe, por 
lo tanto, la misma posibilidad de que los Zygnemata- 
les sean un vástago que surgió en una etapa temprana 
o relativamente tardía de la evolución de las series 
ulotricáceas. 

Los Charales (hierbas pétreas*) están más alejados 
de las otras algas verdes que los miembros de cual- 
quier otro orden. Obviamente deben haber surgido 
de algas más avanzadas que los Volvocales. El grupo 
más estrechamente relacionado parece ser la serie 
ulotricácea, pero los Charales están muy alejados de 
ellos. 


Clases de la División Chlorophyta 


El número de clases que se reconocen entre las clo- 
rofitas depende de la opinión de cada uno sobre el 
grado de diferencia entre las hierbas pétreas y otras 
algas verdes. Algunos piensan que la diferencia no es 
mayor que el rango ordinal y por lo tanto incluyen to- 
das las algas verdes en una sola clase, Chlorophyceae. 
Otros consideran a las hierbas pétreas tan diferentes 
de otras algas verdes que merecen reconocimiento co- 
mo una división separada, Charophyta, y una que se 
encuentra a un nivel evolutivo más alto que un nivel 
algal. Aún otros colocan a las hierbas pétreas en una 
clase y colocan a todas las demás algas verdes en otra 
clase. Entre estas tres alternativas, el autor prefiere la 
tercera, en la que la división Chlorophyta se divide en 
dos clases, Chlorophyceae y Charophyceae. 


* El término original es stonewort y alude a cierta caracterís- 
tica muy distintiva del grupo 


CLASE CHLOROPHYCEAE 





Las clorofíceas incluyen todas las algas verdes, ex- 
cepto las hierbas pétreas. Los miembros de las clorofí- 
ceas pueden ser unicelulares o pluricelulares. Cuan- 
do son pluricelulares, las clorofíceas no poseen verti- 
cilos transversales de ramas que nacen a lo largo de 
un eje filamentoso central diferenciado en nudos y 
entrenudos. Las clorofíceas también se diferencian de 
las carofíceas en que carecen de envoltura alrededor 
de los órganos sexuales. 

Existen aproximadamente 425 géneros y 6.500 es- 
pecies de clorofíceas. 


Clasificación 


En general, los ficólogos están de acuerdo en 
cuanto a los géneros que se asignarán a muchas de las 
familias (como las Volvocaceae, Hydrodictyaceae, 
Ulvaceae, Cladophoraceae, Oedogoniaceae, Zygne- 
mataceae y Desmidiaceae), pero existe una gran di- 
versidad de opiniones con respecto a los límites de los 
taxones más grandes que la familia. Algunos ficólo- 
gos reconocen los Volvocales y Tetrasporales como 
órdenes separadas (Pascher, 1931; Prescott, 1951; 
Smith, 1933), mientras que otros reducen los Tetras- 
porales a un suborden de los Volvocales (Fritsch, 
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1935; lyengar, 1951; Oltmanns, 1922; Papenfuss, 
1951). Aquellos que colocan las algas verdes tetraspo- 
ráceas en los Volvocales piensan que hay poca dife- 
rencia entre ellas y las etapas de palmela formadas 
por muchos Volvocales unicelulares. Sin embargo, el 
hecho de que la fase inmóvil sea transitoria en los 
Volvocales unicelulares y la fase móvil sea transitoria 
en las algas tetrasporáceas parece justificar la coloca- 
ción de las dos en órdenes separadas. 

Tanto los géneros filamentosos ramificados como 
los no ramificados con un tipo de célula ulotricoide 
se colocan generalmente en un solo orden, los Ulotri- 
chales (Oltmanns, 1922; Papenfuss, 1951; Pascher, 
1931; Printz, 1927; Setchell € Gardner, 1920; Smith, 
1933; West, 1916), pero hay quienes segregan los gé- 
neros ramificados en un orden separado, los Chaeto- 
phorales (Fritsch, 1935; Iyengar, 1951), debido a su 
hábito heterótrico. 

La opinión está igualmente dividida en cuanto a 
si las Ulvaceae deben ser colocadas en un orden sepa- 
rado, los Ulvales (Papenfuss, 1951; Prescott, 1951; Set- 
chell £: Gardner, 1920; Smith, 1933; West, 1916), o co- 
locadas entre los Ulotrichales (Fritsch, 1935; Iyengar, 
1951; Oltmamns, 1922; Pascher, 1931). Lo mismo ocu- 
rre con las Prasiolaceae, donde algunas las colocan en 


una orden separada, las Schizogoniales, y otras las in- 
cluyen en los Ulotrichales. En ambas familias el talo 
parenquimatoso difiere tan marcadamente de uno 
del tipo filamentoso que las dos familias no deberían 
ser incluidas entre los Ulotrichales. 

Las órdenes Oedogoniíales, Zygnematales (Conjuga- 
les), Chlorococcales, y Siphonales son reconocidos por 
todos los ficólogos. Existe un acuerdo general sobre 
el contenido de los tres primeros, pero no en el caso 
de los Siphonales. Muchos ficólogos incluyen sólo los 
géneros sifonáceos cenocíticos aseptados en los Si- 
phonales, pero hay quienes piensan que muchos de 
los géneros cenocíticos septados están tan estrecha- 
mente relacionados con los géneros sifonáceos que 
deberían ser incluidos en los Siphonales (Fritsch, 
1935, 1947; Iyengar, 1951). 

Anteriormente, aquellos que restringieron los Si- 
phonales a los géneros aseptados colocaron todos los 
géneros cenocíticos pluricelulares en una sola orden, 
los Siphonocladales. Hoy en día se reconoce general- 
mente que las Sphaeropleaceae pertenecen a los Ulo- 
trichales. También hay quienes colocan las Cladopho- 
raceae en un orden separado, los Cladophorales 
(Fritsch, 1935; Papenfuss, 1951; Prescott, 1951; Smith, 
1938), pero este tratamiento de ellos ha sido fuerte- 
mente opuesto (Bargesen, 1939; Feldmann, 1938). La 
división celular en Cladophoraceae es tan diferente 
de la división celular segregativa en Siphonoclada- 
ceae que la separación de los Cladophorales de los Si- 
phonocladales parece justificada. Las Dasycladaceae 
son frecuentemente colocadas entre los Siphonocla- 
dales, pero las diferencias en la estructura de sus clo- 
roplastos y la organización verticilada del talo justifi- 
can la propuesta de que esta familia sea colocada en 
un orden separado, los Dasycladales (Feldmamn, 1938). 

Cuando se tienen en cuenta todas las diversas opi- 
niones anteriores, la clasificación más natural de las 
clorofíceas parece ser la que las divide en las siguien- 
tes órdenes: Volvocales, Tetrasporales, Ulotrichales, 
Ulvales, Schizogoniales, Cladophorales, Oedogonia- 
les, Zygnematales, Chlorococcales, Siphonales, Si- 
phonocladales, Dasycladales. 


ORDEN VOLVOCALES 


Los Volvocales son el único orden en el que las cé- 
lulas vegetativas son flageladas y activamente móvi- 
les. Algunos géneros son unicelulares; otros son plu- 
ricelulares, con el número de células en una colonia 
múltiplo de dos y con las células dispuestas de mane- 
ra definida. La reproducción asexual en los géneros 
unicelulares es por división en un número definido 
de células, y en los géneros coloniales es por todas o 
por ciertas células de una colonia que se dividen y re- 
dividen para formar una colonia hija. La reproduc- 
ción sexual puede ser isógama, anisógama u oógama. 

Existen más de 60 géneros y 500 especies de Vol- 
vocales. Casi todos ellos son dulceacuícolas y con fre- 
cuencia se desarrollan exuberantemente en aguas ri- 
cas en compuestos nitrogenados solubles. 

La mayoría de los géneros tienen células más o 
menos ovoides, pero algunos tienen células que están 
comprimidas o con un contorno irregular. Algunos 


géneros tienen protoplastos desnudos, pero la mayo- 
ría de ellos tienen una pared celular definida con una 
capa de celulosa junto al protoplasto. Frecuentemente 
hay una capa de material péctico externa a la celulosa, 
y en los géneros coloniales las capas pécticas alrede- 
dor de las células individuales pueden estar comple- 
tamente fusionadas entre sí para formar una matriz 
colonial homogénea. La organización general del 
protoplasto en todo el orden es más o menos como la 
de Chlamydomonas. Sin embargo, hay algunos géne- 
ros, incluyendo Polytoma, que carecen de pigmentos 
fotosintéticos y donde la nutrición es saprófita. 

Los Volvocales se dividen generalmente en cinco 
o seis familias. De las familias discutidas a continua- 
ción, una es representativa de aquellas cuyas células 
son solitarias; la otra es representativa de aquellas cu- 
yas células están unidas en colonias. 


Familia Chlamydomonadaceae 


Las Chlamydomonadaceae incluyen todos los 
Volvocales unicelulares con una pared celular defini- 
da, excepto aquellos con una pared compuesta de dos 
mitades superpuestas o aquellos con un protoplasto 
que contiene numerosas vacuolas contráctiles y he- 
bras citoplasmáticas a la pared celular. Las células 
pueden ser bi- o cuadriflageladas. La reproducción 
asexual se realiza mediante la división del protoplas- 
to en dos, cuatro u ocho protoplastos hijos que for- 
man las paredes celulares mientras se encuentran 
dentro de la pared de la célula madre. Las células hi- 
jas son liberadas por una ruptura o por una gelatini- 
zación de la pared de la célula madre. Si la pared se 
gelatiniza, las células hijas no pueden escapar antes 
de que produzcan una nueva generación celular o 
nuevas generaciones celulares. En varios géneros se 
pueden formar etapas de palmela (o palmeloides), y 
en cada uno de ellos las células pueden volverse mó- 
viles en cualquier momento. 

La unión gamética puede ser isógama, anisógama 
u 0ógama; y el estudio en cultivo puro y unialgal ha 
demostrado que algunas especies son homotálicas y 
otras heterotálicas. Los cigotos forman una pared 
gruesa y pasan por un período de reposo antes de que 
el protoplasto se divida para formar cuatro o más cé- 
lulas flageladas. El estudio citológico y genético de 
ciertos géneros ha demostrado que la división del nú- 
cleo del cigoto es meiótica (Moewus, 1935, 1936, 1938, 
1944; Schulze, 1927; Strehlow, 1929), y lo mismo es 
probablemente cierto para todos los géneros. 

Chlamydomonas, con unas 325 especies, es un orga- 
nismo dulceacuícola ampliamente distribuido en 
aguas estancadas y en suelos húmedos. A menudo 
crece en abundancia en aguas ricas en compuestos de 
amonio, como charcos en corrales. 

Las células (Fig. 7A) son biflageladas; y elipsoida- 
les, piriformes, subcilíndricas o esféricas. Los dos fla- 
gelos se insertan en la parte anterior, se encuentran 
bastante juntos, y el contorno de la célula puede o no 
estar claramente papilado en la región donde se en- 
cuentra el flagelo. Siempre hay una pared de celulosa 
definida, y las células móviles de algunas especies tie- 
nen una vaina péctica gelatinosa externa a la capa de 
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Fig. 7. A-B, Chlamydomonas snowiae. A, células vegetativas móviles. B, células hijas antes de la liberación de la pa- 
red de la célula madre. C, etapa palmeloide de una especie indeterminada de Chlamydomonas. 


celulosa. La mayoría de las especies tienen un solo 
cloroplasto cupuliforme. Los cloroplastos de este tipo 
pueden ser masivos y ocupar la mayor parte del pro- 
toplasto, o pueden ser relativamente delgados. Otras 
especies tienen dos cloroplastos laminados o estrella- 
dos, o cloroplastos en forma de H en sección óptica 
(Pascher, 1927). Los cloroplastos de la mayoría de las 
especies contienen un solo pirenoide; pero los de cier- 
tas especies contienen dos pirenoides, varios pirenoi- 
des, o ningún pirenoide en absoluto. Típicamente hay 
dos vacuolas contráctiles cerca de la base del flagelo 
y en un plano perpendicular a ellas, pero el número y 
la posición de las vacuolas no son constantes para el 
género. La forma y la posición del ocelo son bastante 
constantes para cualquier especie, pero tomando el 
género como un todo, el ocelo puede estar en cual- 
quier lugar entre la inserción del flagelo y la base de 
una célula. Todas las especies son uninucleadas. En 
algunas especies, el núcleo llena el citoplasma incolo- 
ro formado por el cloroplasto cupuliforme; otras es- 
pecies pueden tener el núcleo axial y a medio camino 
entre los dos polos de una célula, o axialmente excén- 
trico. 

La reproducción asexual se realiza mediante la di- 
visión del protoplasto en 2, 4,8 0 16 protoplastos hijos 
que forman paredes antes de la liberación de la pared 
de la célula madre. La mayoría de las especies suelen 
formar 4 células hijas, pero algunas especies suelen 
formar 8 616 células hijas. Las células en división sue- 
len ser inmóviles, pero sus flagelos no pueden ser re- 
traídos o desechados. El protoplasto se divide prime- 
ro longitudinalmente en dos protoplastos hijos y lue- 
go éstos se dividen longitudinal y simultáneamente. 
Las otras divisiones son también longitudinales y si- 
multáneas. Después de la última serie de divisiones 
(Fig. 7B) cada protoplasto hijo secreta una pared y de- 
sarrolla un aparato neuromotor que forma dos flage- 
los. Las células hijas son liberadas por una gelatiniza- 
ción o por una ruptura de la pared de la célula madre. 
En casos raros, el protoplasto de una célula vegetati- 
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va puede redondearse y convertirse en una aplanos- 
pora (hipnospora) (Wille, 1903). 

En lugar de formar flagelos y volverse móviles, las 
células hijas pueden permanecer dentro de la matriz 
formada por la gelatinización de la pared de la célula 
madre. La división y redivisión de estas células hijas 
puede producir una colonia amorfa con cientos o mi- 
les de células, todas ellas incrustadas en una matriz 
gelatinosa común. Estas etapas de palmela (Fig. 7C), 
llamadas así porque los ficólogos antes las considera- 
ban especies de Palmella, se forman regularmente 
cuando Chlamydomonas crece en suelos húmedos o se 
cultiva en agar en el laboratorio. Pocos minutos des- 
pués de que la etapa de palmela se inunda con agua, 
las células desarrollan flagelos, se vuelven móviles y 
escapan de la matriz gelatinosa. 

Algunas especies son homotálicas, otras heterotá- 
licas y la unión gametica puede ser isógama, anisóga- 
ma u 0ógama. En la mayoría de las especies isógamas 
no se forman células gaméticas especiales, pero cual- 
quier célula puede funcionar como gameto cuando 
las condiciones son favorables. Estas células suelen 
estar tan densamente llenas de almidón que la estruc- 
tura del cloroplasto se oscurece. La mayoría de las es- 
pecies con células vegetativas que funcionan como 
gametos poseen protoplastos que escapan de la pared 
que los rodea inmediatamente antes de la unión ga- 
mética (Fig. 8A-B); pero en ciertas especies, incluyen- 
do C. eugametos (Moewus, 1944), los protoplastos no 
escapan de las paredes. La unión gametica comienza 
cuando dos células se unen y se fusionan en el extre- 
mo anterior (Fig. 8C-D). Las especies que se despren- 
den de sus paredes celulares, se fusionan lateralmen- 
te para formar un cigoto cuadriflagelado (Fig. 8B). 
Las especies que no se desprenden de sus paredes ce- 
lulares, permanecen en conjunto hasta que se comple- 
ta la unión gamética. En cualquier caso, el cigoto cua- 
driflagelado permanece móvil durante varias horas, 
y en ciertas especies puede permanecer móvil hasta 
15 días (Strehlow, 1929). En la especie anisógama he- 





Fig. 8. Chlamydomonas snowiae. A-B, acercamiento mutuo de las células y escape de protoplastos de las paredes 
inmediatamente antes de la unión gamética. C-D, etapa temprana y etapa tardía de la unión gamética. E, cigoto 
cuadriflagelado. F-G, cigoto jóven y cigoto maduro en reposo. H-I, germinación de cigoto. 


terotálica C. braunii, una célula de un clon masculino 
se divide para formar 8 o 16 gametos masculinos y 
uno de un clon femenino forma 2 o 4 gametos femeni- 
nos (Moewus, 1938). Estos gametos no pierden sus 
paredes en el momento de la unión gamética. En las 
dos especies 0ógamas, C. coccifera (Goroschankin, 
1905) y C. oogamum (Moewus, 1938), una célula mas- 
culina se divide para formar 8, 16 o 32 pequeños ante- 
rozoides biflagelados, uno de los cuales se une con 
una gran célula femenina que se convierte en un óvu- 
lo globoso sin flagelos. 

La desaparición de los flagelos de los cigotos cua- 
driflagelados de especies isógamas y anisógamas es 
seguida por la formación de una pared alrededor del 
cigoto. La pared puede ser lisa o espinosa. En unas 
pocas especies, el cigoto en reposo no aumenta de 
tamaño y todas las reservas de alimento dentro de él 
son aportadas por los gametos. En la mayoría de las 
especies el cigoto en reposo se agranda de dos a cinco 
veces su diámetro original y se forman fotosintética- 
mente reservas adicionales de alimento (Fig. 8F-G). 
Durante las últimas etapas de maduración de estos ci- 
gotos, gran parte del almidón de reserva se convierte 
en aceite. En la maduración de los cigotos de la mayo- 
ría de las especies el protoplasto eventualmente se 
vuelve rojizo debido a la formación de un “hemato- 
cromo” que enmascara la clorofila; pero hay especies, 
como C. eugametos, donde el cigoto permanece verde. 

Antes de la germinación, el núcleo resultante de la 
fusión del cigoto se divide meióticamente. Esto ha 
sido demostrado tanto por el estudio citológico como 
por el análisis genético de los productos de la germi- 
nación de los cigotos (Moewus, 1936, 1938, 1939). 
Cuando un cigoto germina su protoplasto suele divi- 
dirse en cuatro protoplastos uninucleados, pero hay 
especies en las que puede dividirse en 8 (C. reinhardi) 
oen 16 o 32 protoplastos (C. intermedia). El contenido 
dividido del cigoto se extruye después de la división 
de la pared del cigoto. No tienen flagelos cuando se 


extruyen por primera vez, pero en pocos minutos 
cada uno desarrolla un par de flagelos y se aleja (Fig. 
8H-D). Las células móviles formadas por el cigoto en 
germinación suelen estar tan densamente llenas de 
alimentos de reserva que el contenido de las células 
se oscurece. 


Familia Volvocaceae 


Las Volvocaceae incluyen todos los géneros colo- 
niales móviles en los que las células se encuentran en 
un disco o una esfera hueca y no en niveles super- 
puestos. El número de células en una colonia es defi- 
nido, un múltiplo de dos, y no hay aumento en el nú- 
mero de células después de las fases juveniles de de- 
sarrollo. En la reproducción asexual, todas o algunas 
células específicas se dividen simultáneamente para 
formar colonias hijas. La reproducción sexual es isó- 
gama, anisógama u oógama. Todas o sólo algunas cé- 
lulas de una colonia pueden ser gametogénicas. 

La familia incluye unos 10 géneros y 30 especies, 
todos ellos son dulceacuícolas. 

Las células vegetativas son siempre biflageladas, 
y casi siempre con una estructura como la de Chlamy- 
domonas. Las células de todos los géneros tienen una 
vaina gelatinosa, y las vainas adyacentes pueden ser 
distintas entre sí o confluentes para formar una ma- 
triz colonial homogénea. Ciertas especies de un géne- 
ro (Volvox) tienen filamentos citoplasmáticos conspi- 
cuos que conectan las células entre sí. 

Todas las colonias son cenobios (colonias con un 
número definido de células dispuestas de una mane- 
ra específica). Los cenobios de la mayoría de los géne- 
ros exhiben una polaridad definida cuando nadan en 
el agua, el polo anterior de la colonia elipsoide o glo- 
bosa siempre está dirigido hacia adelante. También 
puede haber una clara diferenciación morfológica an- 
terior-posterior, ya sea en el tamaño de los ocelos en 
los polos opuestos del cenobio o en el contorno de la 
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Fig. 9. Pandorina morum. A, colonia vegetativa. B, colonia de gametos femeninos. C, gameto masculino. D, gameto 


femenino. E-F, unión gamética. G, cigoto móvil. 


envoltura colonial. En ciertos géneros avanzados, to- 
das las células hacia el extremo anterior son vegetati- 
vas y las células reproductoras se encuentran hacia el 
polo posterior. 

Los cenobios hijos siempre se forman por la divi- 
sión repetida de una sola célula y de acuerdo a una 
secuencia definida. Todas las células de una colonia 
pueden ser capaces de formar cenobios hijos, o la ca- 
pacidad de formarlas puede estar restringida a célu- 
las específicas (gonidios) mucho más grandes que las 
células vegetativas. Las divisiones sucesivas en la for- 
mación del cenobio hijo son siempre longitudinales y 
todas las células de cada generación celular se divi- 
den simultáneamente. Las cuatro células de la según- 
da generación de células están dispuestas en cuatro 
partes; las ocho células de la tercera generación están 
dispuestas en forma de cruz y tienden a formar una 
placa curvada, la placea (Fig. 12). En todos los géne- 
ros excepto uno, la placea se convierte en una esfera 
hueca con un pequeño poro, el fialoporo, en un polo. 
Algunos géneros, como Pandorina, dejan de dividirse 
en la etapa de 32 células; otros, como Eudorina, no se 
desarrollan más allá de la etapa de 64 células. En 
Volvox, la división puede continuar hasta que haya 
muchas miles de células, teóricamente un múltiplo de 
dos. Hasta que el desarrollo de una hija del cenobio 
es bastante tardío, el núcleo de cada célula se encuen- 
tra hacia la cara interna del cenobio; en las etapas pos- 
teriores, los núcleos se encuentran en la cara externa 
de cada célula del cenobio. Este cambio de posición 
se debe a que el cenobio en desarrollo se voltea del 
revés (invirtiendo) a través del fialoporo durante las 
últimas etapas de desarrollo (Fig. 12H). 

Los tres géneros descritos a continuación ilustran 
las tres principales tendencias evolutivas de las Vol- 
vocaceae. Estos son: (1) un aumento en el número de 
células en el cenobio; (2) un avance de una condición 
en la que todas las células son reproductivas a una en 
la que sólo algunas de ellas son reproductivas; y (3) 
un avance de la isogamia a la anisogamia; y de la ani- 
sogamia a la oogamia. 
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Pandorina, un género con tres especies, está muy 
difundido en aguas dulces pero raramente se encuen- 
tra en abundancia. Los cenobios son subesféricos a 
elipsoidales y tienen 4, 8, 16, o 32 células biflageladas 
incrustadas dentro de una matriz gelatinosa homogé- 
nea (Fig. 94). También puede haber una envoltura 
colonial exterior de una consistencia más acuosa. Las 
células están dispuestas en una esfera hueca dentro 
de la envoltura colonial y en dos especies están tan 
cerca unas de otras que se aplastan lateralmente por 
compresión mutua, pero en la tercera especie no 
están en contacto lateral entre sí (Smith, 1931). Las cé- 
lulas adyacentes laterales son obpiriformes y tienen 
los dos flagelos y el ocelo en el extremo anterior an- 
cho. El cloroplasto es masivo y cupuliforme; puede 
tener una cara externa lisa y contener un solo pirenoi- 
de o su cara externa puede estar longitudinalmente 
estriada y puede contener varios pirenoides. 

La reproducción asexual consiste en la formación 
simultánea de cenobios hijos por todas las células de 
un cenobio. Antes de la reproducción, el cenobio deja 
de moverse activamente y se hunde en el fondo del 
charco, y la envoltura gelatinosa se hincha y se vuelve 
más acuosa. Cada célula forma una placea tipica y el 
cenobio en desarrollo es crateriforme en lugar de una 
esfera hueca. El cenobio crateriforme se invierte para 
formar una esfera en la que se cierra el fialoporo 
(Morse, 1943; Taft, 1941). Después de la inversión, ca- 
da célula desarrolla un par de flagelos, y el cenobio 
hijo nada a través y fuera de la envoltura gelatinosa 
acuosa del cenobio madre. 

Pandorina es heterotálica, y la unión gamética es 
anisógama pero no marcadamente. Las divisiones 
que conducen a la formación de gametos son idénti- 
cas a las de la reproducción asexual. Sin embargo, el 
cenobio compuesto de células destinadas a funcionar 
como gametos es similar a Eudorina y con una envol- 
tura gelatinosa acuosa. Estos cenobios nadan en el 
agua, pero tarde o temprano las células individuales 
(gametos) escapan de la matriz colonial y se mueven 
solas (Meyer, 1935; Pringsheim, 1870; Smith, 1933). 





Fig. 10. A, colonia vegetativa de Eudorina unicocca. B, colonia femenina de E. elegans en la que hay gametos mascu- 


linos nadando dentro de la envoltura colonial. 


Los gametos masculinos son algo más pequeños y na- 
dan más activamente que los femeninos (Fig. 9C-D). 
El cigoto cuadriflagelado formado por la fusión de 
dos gametos permanece móvil durante un corto pe- 
riodo de tiempo antes de perder sus flagelos y segre- 
gar una pared. Los viejos cigotos tienen una pared 
lisa y un protoplasto de color rojo por el “hematocro- 
mo”. Cuando el cigoto germina, el contenido se extru- 
ye en una vesícula, y el protoplasto irregularmente 
verde y anaranjado se aleja como una sola zoospora 
(Korshikov, 1923; Pringsheim, 1870). A veces el cigoto 
en germinación produce dos o tres zoosporas. Des- 
pués de nadar durante un tiempo, la zoospora retrae 
sus flagelos, secreta una amplia envoltura gelatinosa, 
y se divide y redivide para formar una placea que se 
convierte en un cenobio típico. 

Eudorina, un género con cuatro o cinco especies, se 
encuentra dispersa en aguas dulces y a veces está pre- 
sente en abundancia en pequeños charcos. Sus ceno- 
bios son esféricos u ovoides y tienen una envoltura 
homogénea que puede tener proyecciones mamila- 
das en el polo posterior (Smith, 1931). Las 16, 32 ó 64 
células de un cenobio se encuentran a cierta distancia 
entre sí y hacia la periferia de la envoltura. Frecuente- 
mente las células se encuentran en distintos niveles 
transversales (Fig. 10A). Si los cenobios son de 32 cé- 
lulas, los niveles anterior y posterior contienen cuatro 
células cada uno, y los tres niveles medios ocho célu- 
las cada uno (Chodat, 1902; Conrad, 1913; Hartmann, 
1921; Smith, 1931). Las células individuales son esfé- 
ricas, biflageladas y todas de aproximadamente el 
mismo tamaño. El único ocelo se encuentra en el polo 
anterior de una célula. Los ocelos, en ciertas especies, 
sufren una disminución progresiva del tamaño, des- 
de las células anteriores hasta las células posteriores 
de un cenobio. Los cloroplastos de las células son 
cupuliformes, masivos y, según la especie, contienen 
uno o varios pirenoides (Smith, 1931). 

En el momento de la reproducción asexual todas 
las células del cenobio se dividen para formar ceno- 


bios hijos, pero ocasionalmente una o más células no 
se dividen. La división para formar los cenobios hijos 
está en la secuencia placeal característica de la familia 
y los cenobios hijos escapan nadando directamente a 
través de la envoltura gelatinizada de los cenobios 
progenitores. 

A veces un cenobio se convierte en una masa pal- 
meloide amorfa. El desarrollo de estas etapas de pal- 
mela se debe a la desecación gradual. A los pocos mi- 
nutos de haber vuelto a inundarse, las células palme- 
loides desarrollan flagelos y escapan como zooides 
únicos que se convierten en cenobios después de la 
liberación (Schreiber, 1925). En lugar de desarrollarse 
en una etapa de palmela, las células del cenobio pue- 
den perder sus flagelos y convirtirse en acinetos (Po- 
cock, 1937). 

La reproducción sexual anisógama muestra un 
acercamiento muy cercano a la oogamia en el sentido 
de que los gametos femeninos no son de natación 
libre y en el sentido de que los gametos no son simila- 
res en forma. Según la especie, los cenobios son ho- 
motálicos o heterotálicos. Las especies homotálicas 
suelen tener las cuatro células anteriores dividiéndo- 
se para formar gametos masculinos y las células res- 
tantes funcionando como gametos femeninos (Carter, 
1858; Iyengar, 1933; Meyer, 1935). Las divisiones que 
forman los gametos masculinos siguen la misma se- 
cuencia que en la reproducción asexual y suelen con- 
tinuar hasta que hay 64 gametos masculinos fusifor- 
mes dispuestos en una placa plana o curva. Los pa- 
quetes de gametos masculinos de las especies hetero- 
tálicas se escapan y nadan como una unidad y se diso- 
cian en gametos individuales cuando el paquete se 
acerca a una colonia femenina. Las células vegetati- 
vas de los cenobios femeninos funcionan directamen- 
te como gametos femeninos y no hay ningún cambio 
evidente, salvo una dilatación de la matriz gelatinosa 
del cenobio femenino. 

Los gametos masculinos nadan directamente en la 
matriz colonial del cenobio femenino (Fig. 10B) y allí 
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Fig. 11. Colonia de Volvox aureus con colonias hijas en una etapa temprana de desarrollo. 


se fusionan con los gametos femeninos. Se ha descrito 
que los gametos masculinos tienen sus extremos ante- 
riores (Pocock, 1937), sus extremos posteriores (Iyen- 
gar, 1937) y sus lados (Meyer, 1935) que se fusionan 
con los gametos femeninos. Los cigotos no escapan de 
la matriz del cenobio femenino. Pronto pierden sus 
flagelos y segregan una pared lisa. Los cigotos even- 
tualmente se liberan por la descomposición de la ma- 
triz gelatinosa, y tarde o temprano sus protoplastos 
se colorean profundamente con “hematocromo”. El 
primer paso en la germinación del cigoto es la dilata- 
ción de la pared del cigoto y la formación de una 
extrusión en sacciforme en un lado (Otrokov, 1875; 
Schreiber, 1925). Normalmente la vesícula contiene 
una zoospora rojiza y dos o tres pequeños cuerpos 
hialinos que probablemente son zoosporas degenera- 
das. Después de la liberación de la vesícula, una zoos- 
pora nada durante un tiempo y luego, de la misma 
manera que una célula vegetativa, se divide y redivi- 
de para formar un cenobio. 

Volvox, un género con unas 20 especies, se encuen- 
tra tanto en charcos de agua dulce temporales como 
permanentes. A veces está presente en abundancia 
suficiente para colorear el agua de color verde. Volvox 
aparece generalmente en primavera, aumenta en 
abundancia, y luego desaparece abruptamente a 
principios del verano. Durante el resto del año se en- 
cuentra en estado de cigoto en reposo. 

Las colonias son esféricas a ovoides y con las célu- 
las en una sola capa justo en la periferia de la matriz 
colonial gelatinosa. Según la especie, el número de cé- 
lulas puede ser tan bajo como de aproximadamente 
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500 (512?) o tan alto como de aproximadamente 
60.000 (65.536?). Cada célula está rodeada por una 
vaina gelatinosa propia, y las vainas pueden ser con- 
fluentes o distintas entre sí. En este último caso, son 
angulares por compresión mutua y generalmente he- 
xagonales. Hay material gelatinoso de una consisten- 
cia más acuosa interna a las vainas gelatinosas de las 
células. La mayoría de las especies tienen células 
ovoides. Algunas especies tienen las células unidas 
entre sí por hilos citoplasmáticos visibles o delicados 
(Fig. 11), una conexión que se establece al principio 
del desarrollo de las colonias (Janet, 1912; Meyer, 
1896; Pocock, 1933a). 

La mayoría de las células de una colonia son de 
naturaleza vegetativa y son incapaces de dar lugar a 
nuevas colonias. Cada célula vegetativa es biflagela- 
da y con las dos vacuolas contráctiles cerca de la base 
de los flagelos, o con dos a cinco vacuolas contráctiles 
distribuidas de forma irregular en el extremo anterior 
de la célula. Hay un cloroplasto cupuliforme o lami- 
nado hacia el polo posterior de una célula, y por lo 
general contiene sólo un pirenoide. Cada célula vege- 
tativa tiene un único ocelo anterior, siendo las de las 
células situadas hacia el extremo anterior de una colo- 
nia algo más grandes que las de las células situadas 
en el extremo posterior. 

Las colonias jóvenes tienen todas las células del 
mismo tamaño. A medida que una colonia envejece, 
ciertas células de la mitad posterior pierden sus flage- 
los, aumentan a diez o más veces el diámetro de las 
células vegetativas y desarrollan varios pirenoides 
dentro de sus cloroplastos. Estas células agrandadas 





Fig. 12. Diagramas que muestran las etapas en el desarrollo del gonidio en una colonia hija de Volvox. A, gonidio. 
B-E, estado de desarrollo de dos, cuatro, ocho y dieciséis células. F, colonia hija justo antes de la inversión. G, 


durante la inversión. H, después de la inversión. 


son células reproductivas y pueden ser sexuales o 
asexuales. La reproducción es exclusivamente ase- 
xual al principio de la temporada de crecimiento y ex- 
clusivamente sexual al final de la temporada. 

En la reproducción asexual, y según la especie, 
hay una diferenciación de 2 a 50 células reproducti- 
vas asexuales (gonidios) en la mitad posterior de una 
colonia. El gonidio se divide longitudinalmente y to- 
das las divisiones sucesivas son longitudinales y si- 
multáneas (Fig. 12). La etapa de 8 células es la placea 
cruciada habitual, y la etapa de 16 células es una esfe- 
ra hueca con un fialoporo en el polo anterior. La divi- 
sión simultánea continúa durante varias generacio- 
nes de células (Janet, 1923). En la especie más grande 
conocida (V. rouseletii) hay 14, 15 0 16 generaciones de 
células más allá de la etapa de dos células (Pocock, 
1933a). En teoría, esto produciría colonias con 16.384 
(214), 32.768 (215) o 65.536 (210) células, pero este núme- 
ro no se alcanza porque algunas células de las últimas 
generaciones de células no se dividen. Cuando cesa 
la división celular, la joven colonia se vuelve al revés 
(Fig. 12G) invaginando (invirtiendo) a través del 
fialoporo (Kuschakewitsch, 1931; Pocock, 1933, 1938; 


Powers, 1908; Zimmermann, 1925). Los flagelos se 
desarrollan poco después de la inversión, y la colonia 
hija luego gira lentamente dentro del saco gelatinoso 
agrandado que originalmente contenía el gonidio. La 
colonia hija finalmente escapa moviéndose a través 
de una abertura en forma de poro en la cara libre del 
saco (Pocock, 1933, 1938). 

La reproducción sexual es oógama, y según la es- 
pecie las colonias son homotálicas o heterotálicas. Los 
anterozoides se desarrollan a partir de células agran- 
dadas que se asemejan a los gonidios. Generalmente 
hay relativamente pocas de estas células, pero en cier- 
tas especies la mayoría o todas las células de una colo- 
nia pueden producir anterozoides (Pocock, 1938; Po- 
wers, 1908; Smith, 1944). Según la especie, la célula se 
divide para formar 16, 32, 64, 128, 256 ó 512 anterozoi- 
des fusiformes biflagelados. La división celular está 
en una secuencia placeal y con una inversión para for- 
mar un cuenco (Fig. 13A) o una masa globosa de ante- 
rozoides (Pocock, 1933, 1933a, 1938). La masa de ante- 
rozoides en forma de colonia se libera como una uni- 
dad, nada como una unidad y no se divide en antero- 
zoides individuales hasta que se acerca a la proximi- 
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Fig. 13. Volvox. A, diagrama de las etapas de desarrollo de un paquete de anterozoides. B, diagrama de una por- 
ción de una colonia que muestra un óvulo en desarrollo, fertilización y un cigoto maduro. 


dad de un óvulo. 

Sólo un pequeño porcentaje de células de una co- 
lonia se convierten en óvulos. Estas células se agran- 
dan un poco, pierden sus flagelos y se asemejan a los 
gonidios jóvenes. Cuando se produce la fertilización 
(Fig. 13B), los anterozoides individuales nadan lenta- 
mente a través de la vaina gelatinosa alrededor del 
óvulo y probablemente entran por un costado (Lan- 
der, 1910). Los óvulos no fertilizados se pueden con- 
vertir en partenosporas (Mainx, 1929). 

Después de la fertilización, el cigoto forma una pa- 
red lisa o estrellada (Fig. 13B) y desarrolla suficiente 
“hematocromo” para colorear el protoplasto de un 
rojo anaranjado. Los cigotos no germinan hasta un 
tiempo considerable después de ser liberados de la 
colonia por la desintegración de la matriz gelatinosa 
de la colonia. Antes de la germinación, el núcleo del 
cigoto se divide meióticamente (Zimmermann, 1921). 

Cuando un cigoto germina se produce una divi- 
sión de la capa de la pared exterior (exospora) y una 
extrusión de la capa de la pared interior (endospora) 
en forma de vesícula que rodea al protoplasto. El pro- 
toplasto puede convertirse en una zoospora biflagela- 
da, pero rara vez escapa de la vesícula y se convierte 
en un nadador libre (Kirchner, 1883; Metzner, 1945; 
Pocock, 1933a, 1938). Independientemente de si el 
protoplasto se convierte o no en zoospora, el desarro- 
llo hacia una colonia se realiza mediante la misma se- 
cuencia de etapas placeales que en la reproducción 


26 


asexual. La colonia resultante consta de sólo una o 
doscientas células, presumiblemente 128 o 258. Esta 
colonia siempre se reproduce asexualmente y sus go- 
nidios producen colonias con un número algo mayor 
de células. La reproducción de media docena o más 
de generaciones también es exclusivamente asexual, 
y en cada generación subsiguiente hay un número 
algo mayor de células. 


ORDEN TETRASPORALES 


Los Tetrasporales tienen células vegetativas inmó- 
viles que se pueden transformar temporalmente en 
una etapa móvil flagelada. La mayoría de los géneros 
tienen las células unidas en colonias no filamentosas 
que son amorfas o de forma definida. Algunos géne- 
ros tienen células solitarias. La reproducción asexual 
se produce por medio de zoosporas, aplanosporas o 
acinetos. La reproducción sexual es isógama y se rea- 
liza mediante la fusión de gametos biflagelados. 

La orden incluye aproximadamente 35 géneros y 
100 especies, casi todos ellos son dulceacuícolas. 

Los Tetrasporales típicos pueden ser considerados 
como Volvocales unicelulares en los que las células se 
encuentran generalmente en una condición palmeloi- 
de inmóvil y sólo regresan temporalmente a una con- 
dición móvil. Las células vegetativas palmeloides 
más o menos permanentes de ciertos géneros (Kor- 
shikov, 1926; Lambert, 1930; Pascher, 1927) tienen ca- 





Fig. 14. A, colonia de Tetraspora cylindrica. B, colonia de T. lubrica. C, porción de una colonia de T. cylindrica. D- 
G, T. gelatinosa. D, células vegetativas con pseudocilios. E, gametos. F, cigoto móvil. G, cigoto en reposo. 


racteres de clamidomónadas tales como ocelos, va- 
cuolas contráctiles, flagelos y estructuras similares a 
flagelos. 

Muchos ficólogos sostienen que estos géneros es- 
tán demasiado relacionados con las clamidomónadas 
como para garantizar la segregación de los Volvoca- 
les. Los asignan a ellos y a todas las demás algas te- 
trasporáceas a los Volvocales y no reconocen a los Te- 
trasporales como un orden distintivo. Sin embargo, 
aquellos que favorecen esta práctica admiten que la 
inmovilidad de estas células primitivamente organi- 
zadas es un paso adelante de la inmovilidad temporal 
encontrada en las etapas de palmela de las Chlamy- 
domonadaceae. Las clorofíceas tetrasporáceas se di- 
viden en tres (Fritsch, 1935) o cuatro (Smith, 1933) fa- 
milias. 

Tetraspora es un género dulceacuícola con unas 20 
especies. Sus células son esféricas a elipsoidales y es- 
tán unidas en colonias de muchas células por una ma- 
triz gelatinosa homogénea. Existe una cierta tenden- 
cia de que las células se encuentren en grupos de dos 
o cuatro dentro de la matriz, pero en muchas colonias 
están dispersas irregularmente. Las colonias de Te- 
traspora completamente desarrolladas suelen tener 
varios centímetros de diámetro (Fig. 14A-B). La ma- 
triz colonial de la mayoría de las especies es de una 
consistencia tan acuosa que la colonia se rompe en 
pedazos cuando se intenta sacarla del agua, pero en 
ciertas especies, como T. cylindrica, la matriz es dura 
y firme. 


Las células se encuentran hacia la periferia de la 
envoltura colonial, y la cara hacia el exterior de la co- 
lonia tiene dos procesos citoplasmáticos largos, inmó- 
viles y flexibles (pseudocilios), que pueden extender- 
se sólo a la superficie de la envoltura colonial o pue- 
den extenderse más allá de ella (Fig. 14C) (Klyver, 
1929; Schróder, 1902). Todas las especies tienen pseu- 
docilios, pero no siempre son evidentes en todas las 
colonias de una especie. Dentro de la célula hay un 
núcleo y un cloroplasto masivo cupuliforme que con- 
tiene un solo pirenoide. Las células de antiguas colo- 
nias a menudo tienen los cloroplastos tan densamen- 
te llenos de almidón que la estructura del cloroplasto 
se oscurece. 

El crecimiento de una colonia se produce cuando 
las células se dividen en dos o cuatro células hijas. La 
citocinesis en las células de Tetraspora se produce por 
medio de una placa celular desarrollada sobre el huso 
mitótico (McAllister, 1913). La vieja pared de la célula 
madre se gelatiniza para formar una envoltura espe- 
cial sobre el grupo de células hijas (Fig. 14D). La en- 
voltura es muy distinta inmediatamente después de 
la división celular, pero gradualmente se fusiona con 
la matriz colonial a medida que las células hijas au- 
mentan de tamaño y se vuelven más remotas unas de 
otras. Las colonias pueden crecer hasta más de un 
metro de largo, pero generalmente se rompen en pe- 
dazos más pequeños antes de alcanzar tal tamaño. En 
cualquier momento del desarrollo de una colonia, to- 
das o algunas de las células pueden ser transforma- 
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das en zoosporas biflageladas. Las zoosporas escapan 
de la matriz colonial y nadan durante un corto tiem- 
po: luego retiran sus flagelos, secretan una envoltura 
gelatinosa y se convierten en nuevas colonias por 
división celular vegetativa. Las células vegetativas 
también pueden convertirse en acinetos (hipnospo- 
ras) de paredes gruesas y esculpidas de color marrón. 
El protoplasto de las hipnosporas en germinación se 
libera de forma ameboide (Pascher, 1915), y puede 
permanecer ameboide a través de varias generacio- 
nes de células antes de asumir la forma y estructura 
usual de una célula vegetativa. 

La reproducción sexual se produce mediante la 
fusión de gametos biflagelados (Geitler, 1931). Cier- 
tas especies son heterotálicas. El protoplasto de una 
célula se divide para formar cuatro u ocho zoogame- 
tos que escapan de la matriz colonial. Los gametos se 
diferencian de las zoosporas por ser pronunciada- 
mente piriformes, poseer un cloroplasto cupuliforme 
definido y un ocelo en el extremo anterior (Fig. 14E- 
G). Se colocan en pares en sus extremos anteriores y 
se fusionan lateralmente (Klyver, 1929). El cigoto na- 
da durante un corto período de tiempo después de su 
formación, pero finalmente se detiene, segrega una 
pared y crece hasta alcanzar el doble de su diámetro 
original. Cuando germina, el protoplasto se divide 
para formar cuatro u ocho aplanosporas que se en- 
cuentran dentro de una matriz común formada por la 
gelatinización de la vieja pared de cigoto. Las células 
vegetativas formadas por la germinación de estas 
aplanosporas permanecen dentro de la matriz común 
y constituyen así una colonia compuesta (Klyver, 
1929). 


ORDEN ULOTRICHALES 


Los Ulotrichales tienen células uninucleadas (con 
la excepción de las células antiguas de ciertos géne- 
ros) y generalmente un cloroplasto laminado parietal 
simple. Las células están unidas de extremo a extre- 
mo en filamentos simples o ramificados. Algunos gé- 
neros filamentosos ramificados tienen sus ramas en 
una masa pseudoparenquimatosa o se reducen a una 
estructura irregular de pocas células. En cierto género 
(Protococcus) el filamento se reduce a una sola célula. 
El método habitual de reproducción asexual es la for- 
mación de zoosporas bi- o cuadriflageladas, pero las 
aplanosporas y los acinetos no son en absoluto poco 
comunes. En muchos géneros de la orden, la unión de 
los gametos puede ser isógama, anisógama u o0óga- 
ma. 

Existen alrededor de 80 géneros y 430 especies. La 
mayoría de los géneros son exclusivamente dulcea- 
cuícolas, pero unos pocos tienen algunas especies ma- 
rinas y otros son exclusivamente marinos. 

La característica ramificación de la mayoría de los 
géneros representa una condición más avanzada que 
el simple filamento. La mayoría de los Ulotrichales 
con un talo ramificado lo tienen diferenciado en una 
parte postrada y en una parte erecta. Se ha conside- 
rado que esta organización heterótrica es un rasgo de 
importancia fundamental que justifica la segregación 
de los géneros ramificados en un orden separado (los 
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Chaetophorales) (Fritsch, 1916, 1935; Iyengar, 1951). 

Ciertos géneros, incluyendo Coleochaete y Ulothrix, 
han demostrado tener un ciclo vital con un gametofi- 
to pluricelular alternando con una fase diploide uni- 
celular. Este es probablemente el caso con la mayoría 
de los géneros, pero se sabe definitivamente que cier- 
tos géneros tienen una alternancia de un gametofito 
haploide pluricelular y un esporofito diploide pluri- 
celular. Esta alternancia puede ser isomorfa (Singh, 
1945) o heteromorfa (Juller, 1937). 

Los Ulotrichales pueden dividirse en dos subórde- 
nes — Ulotrichineae y Sphaeropleineae. 


Suborden Ulotrichineae 


Las Ulotrichineae incluyen los géneros en los que 
las células son uninucleadas (al menos cuando son jó- 
venes), y en los que la mayoría de los géneros tienen 
un único cloroplasto parietal zonado. La reproduc- 
ción asexual es generalmente por medio de zoospo- 
ras. La reproducción sexual está muy extendida y va 
de la isogamia a la oogamia. 

Las familias de este orden suelen distinguirse en- 
tre sí en función de la estructura del talo y del método 
de reproducción sexual. En las familias reconocidas 
en las páginas siguientes, la isogamia y la oogamia se 
consideran caracteres insuficientes para el estableci- 
miento de familias separadas a menos que se comple- 
menten con características distintivas en la estructura 
del talo, la estructura de la pared o la estructura del 
cloroplasto. 


Familia Ulotrichaceae 


Las Ulotrichaceae incluyen todos los géneros fila- 
mentosos no ramificados en los que las células son 
uninucleadas, tienen un solo cloroplasto zonado y 
tienen una pared celular que no está compuesta de 
piezas en H superpuestas. Se sabe que casi todos los 
géneros producen zoosporas bi- o cuadriflageladas. 
La reproducción asexual por medio de aplanosporas 
O acinetos no es rara. La reproducción sexual solo se 
reconoció en unos pocos géneros, y en todos los casos 
registrados resultó ser isógama donde los gametos in- 
volucrados son biflagelados. 

Hay unos 15 géneros y 120 especies, casi todos son 
dulceacuícolas. 

Ulothrix, con unas 30 especies, tiene una gran ma- 
yoría de sus especies creciendo en agua dulce. Algu- 
nas especies, especialmente U. zonata, son algas de 
agua fría; apareciendo a principios de la primavera, 
desapareciendo durante el verano, y luego reapare- 
ciendo en el otoño. Las células de Ulothrix están uni- 
das de extremo a extremo en filamentos no ramifica- 
dos de longitud indefinida (Fig. 15A). Todas las célu- 
las, excepto la basal rizoidal, pueden dividirse vege- 
tativamente o pueden producir zooides. Las paredes 
celulares pueden ser gruesas o delgadas y homogéne- 
as o estratificadas. Algunas especies tienen amplias 
vainas gelatinosas alrededor de los filamentos, pero 
en la mayoría de las especies la vaina no es evidente. 
Las células son siempre uninucleadas y con un solo 
cloroplasto zonado que rodea parcial o totalmente el 





Fig. 15. Ulothrix zonata. A, células vegetativas. B, formación de zoosporas. C, zoospora. D, formación y liberación 
de gametos. E, unión gamética. F, cigoto móvil. G, cigoto en reposo. 


protoplasto. Según la especie, el cloroplasto se extien- 
de por toda la longitud de la célula o sólo una parte 
de su longitud, y contiene uno o varios pirenoides. 
La multiplicación vegetativa puede deberse a la 
ruptura accidental de un filamento o, en casos muy 
raros, a su disociación en muchos fragmentos con 
unas pocas células cada uno (Gross, 1931; Lind, 1932). 
Todas las células, excepto las del fijador, pueden 
producir zoosporas, pero las que se encuentran en la 
parte distal del filamento suelen producirlas antes 
que las que se encuentran en la parte inferior. Las es- 
pecies con células estrechas producen 1, 26 4 zoospo- 
ras por célula; las que tienen células anchas producen 
2, 4, 8, 16 Ó 32 zoosporas en cada célula (Fig. 15B). El 
protoplasto de una célula a punto de producir zoos- 
poras se contrae ligeramente y se llena de material 
alimenticio de reserva. Si se va a producir más de una 
zoospora, el núcleo se divide y el protoplasto se rom- 
pe en un plano perpendicular al eje longitudinal del 
filamento. El núcleo de cada protoplasto hijo también 
puede dividirse y ambos protoplastos se rompen en 
un plano perpendicular al de la primera división 
(Cholnoky, 1932; Gross, 1931; Lind, 1932). La biparti- 
ción simultánea puede continuar hasta que haya 32 
protoplastos hijos. Cuando cesa la división, cada uno 
de los protoplastos hijos se transforma en una zoos- 
pora cuadriflagelada con un conspicuo ocelo (Fig. 
156). Las zoosporas se liberan a través de un poro en 
el lado de la pared de la célula madre. La masa de es- 
poras suele estar rodeada por una vesícula delgada 
cuando se extruye por primera vez, pero desaparece 
en uno o dos minutos. Todas las zoosporas del fila- 
mento de una especie de células estrechas son simila- 
res en tamaño. Los filamentos de las especies de célu- 
las anchas, como U. zonata, producen macro- y micro- 
zoosporas cuadriflageladas que difieren entre sí en 
tamaño, posición del ocelo y duración del período de 
formación de enjambres (Klebs, 1896; Pascher, 1907). 
Las zoosporas que no se descargan de una célula ma- 
dre pueden secretar una pared y convertirse en apla- 
nosporas de pared delgada. Muchas de estas aplanos- 


poras germinan antes de ser liberadas de la pared de 
la célula madre (Dodel, 1876). El protoplasto de una 
célula vegetativa también puede redondearse para 
formar una sola aplanospora de paredes gruesas 
(West, 1916). 

Los gametos (Fig. 15D-F) se forman de la misma 
manera que las zoosporas, pero el número formado 
es 8, 16, 32 Ó 64 (Dodel, 1876; Gross, 1931; Klebs, 1896; 
Lind, 1932; Pascher, 1907; West, 1916). Son biflagela- 
dos, todos del mismo tamaño, piriformes y poseen un 
ocelo. Se fusionan en pares entre sí, pero la fusión sólo 
tiene lugar entre gametos procedentes de filamentos 
diferentes (Cholnoky, 1932; Gross, 1931; Lind, 1932). 
No hay desarrollo partenogenético de gametos en 
filamentos vegetativos (Gross, 1931). El cigoto (Fig. 
15G) permanece en movimiento durante un corto pe- 
ríodo de tiempo y luego se detiene, segrega una grue- 
sa pared laminada y entra en un período de reposo 
durante el cual acumula una considerable cantidad 
de alimento de reserva. La primera división del nú- 
cleo del cigoto es meiótica (Gross, 1931). El protoplas- 
to del cigoto en germinación se divide en 4 a 14 (¿16?) 
protoplastos hijos que se convierten en aplanosporas 
(Jórstad, 1919; Klebs, 1896) o en zoosporas (Dodel, 
1876). 


Familia Microsporaceae 


Las Microsporaceae tienen un filamento no ramifi- 
cado en el cual las células son uninucleadas y contie- 
nen un solo cloroplasto lobulado. La pared de una cé- 
lula está formada por dos piezas en forma de H en la 
sección óptica. 

El único género Microspora tiene unas 15 especies. 
Todas son de agua dulce, crecen en estanques y ace- 
quias, y son más abundantes a principios de la prima- 
vera. 

Las paredes de un filamento son una fila lineal de 
segmentos en forma de H en la sección óptica. Los 
segmentos son tan articulados que cada protoplasto 
está rodeado por las mitades unidas de dos piezas H 
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Fig. 16. Microspora willeana. A, células vegetativas. B, liberación de zoosporas. C, aplanosporas. 


sucesivas (Fig. 16A). Las piezas H están muy impreg- 
nadas de celulosa (Tiffany, 1924) y a veces están clara- 
mente estratificadas. En el interior de las piezas H hay 
una capa muy fina de celulosa que rodea completa- 
mente el protoplasto (Tiffany, 1924). En el momento 
de la división celular se desarrolla una fina capa de 
celulosa alrededor de cada protoplasto hijo y una in- 
tercalación de una pequeña pieza de material de pa- 
red en forma de H entre los dos. Esta nueva pieza H 
se alarga gradualmente a medida que las dos piezas 
H que antes contenían la célula madre se separan en- 
tre sí. 

Las células son uninucleadas y generalmente el 
núcleo se encuentra en un puente de citoplasma a tra- 
vés de la mitad de la vacuola central. Por lo general, 
hay tanto almidón de reserva en una célula que se 
puede distinguir muy poco en cuanto a la estructura 
del cloroplasto. En células jóvenes de crecimiento vi- 
goroso, el cloroplasto es una lámina irregularmente 
expandida, perforada o reticulada que cubre tanto los 
lados como los extremos del protoplasto. Los pirenoi- 
des no están presentes en los cloroplastos de Micros- 
pora (Lagerheim, 1889; West, 1916). 

La reproducción asexual se produce por la forma- 
ción de 1, 2, 4, 8, 0 16 zoosporas dentro de una célula. 
Cuando se forma más de una zoospora, el protoplasto 
de la célula sufre bipartición después de cada mitosis 
(Meyer, 1913). Las zoosporas pueden ser liberadas 
por una desarticulación de las piezas H de la pared 
de la célula madre (Fig. 16B), o los lados de las piezas 
H se gelatinizan permitiendo que las zoosporas pue- 
dan nadar a través de las porciones gelatinizadas. Las 
zoosporas son biflageladas, desnudas y tienen un ex- 
tremo anterior hialino (Hazen, 1902; West, 1916). 
También se ha registrado la presencia de zoosporas 
cuadriflageladas para cierta especie (Meyer, 1913). La 
zoospora nada por un corto tiempo y luego reposa y 
segrega una pared. El germen resultante puede flotar 
libremente, o puede ser sésil o estar sujetado por un 
fijador discoide. También pueden formarse aplanos- 
poras. Suelen ser esféricas y se forman solas dentro 
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de una célula (Fig. 16C). Las aplanosporas en germi- 
nación se desarrollan formando nuevos filamentos 
(Meyer, 1913). Algunas especies también forman en 
abundancia acinetos de paredes gruesas. Pueden con- 
tener 2, 4,8 6 16 núcleos (Meyer, 1913). Si germinan 
en pocos días, se desarrollan directamente nuevos fi- 
lamentos. Si la germinación se retrasa mucho, el con- 
tenido se divide en cuatro protoplastos hijos, ya sea 
antes o después de escapar de la vieja pared, y cada 
protoplasto hijo se desarrolla en un nuevo filamento 
(West, 1916). 

El único caso registrado de unión gamética (Stei- 
necke, 1932) es cuestionable ya que existe la posibili- 
dad de que el alga estudiada fuera Tribonema en lugar 
de Microspora. 


Familia Cylindrocapsaceae 


Las Cylindrocapsaceae tienen filamentos no rami- 
ficados en los que las células tienen paredes estratifi- 
cadas concéntricamente. Se diferencian de otros Ulo- 
trichales no ramificados en que su reproducción se- 
xual es 0ógama. 

El único género, Cylindrocapsa (Fig. 17A), es dulce- 
acuícola y tiene seis especies. Bajo ciertas condiciones 
de crecimiento se produce una pérdida completa de 
la organización filamentosa y un desarrollo de etapas 
palmeloides en los que las células están dispuestas de 
forma irregular. Cada protoplasto en un filamento 
está rodeado por una pared de celulosa que se coloca 
en estratos concéntricos (Tiffany, 1924). Todo el fila- 
mento está rodeado por una dura vaina gelatinosa de 
naturaleza péctica. En la mayoría de los especímenes, 
es imposible distinguir la estructura del cloroplasto, 
pero el material favorable muestra que hay un solo 
cloroplasto estrellado con un solo pirenoide (Iyengar, 
1939). 

La multiplicación vegetativa se produce por frag- 
mentación de filamentos. La reproducción asexual se 
produce por medio de zoosporas que pueden ser bi- 
flageladas (Cienkowski, 1876) o cuadriflageladas 





Fig. 17. A-E, Cylindrocapsa geminella. A, porción de un filamento viejo. B-E, etapas tempranas en el desarrollo de 
un filamento. F, oogonio de C. involuta en el momento de la fertilización. (F, Redibujado de Cienkowski, 1876). 


(Iyengar, 1939). Las zoosporas se forman solas, o de 
dos o cuatro, dentro de una célula. Las etapas de ger- 
minación de las zoosporas son sésiles y se fijan al sus- 
trato por medio de un fijador gelatinoso (Fig. 17B-D). 
La división celular en los filamentos jóvenes es trans- 
versal y las dos células hijas desarrollan cada una 1 
pared con varias capas concéntricas. 

La reproducción sexual es oógama y los filamen- 
tos pueden ser homotálicos o heterotálicos (Cienkow- 
ski, 1876; Iyengar, 1939; Prescott, 1951). Las células 
que se convierten en órganos sexuales pueden distin- 
guirse de las células vegetativas por su color rojizo. 
En la formación de los anterozoides, varias células su- 
cesivas en un filamento se dividen longitudinalmente 
para formar dos células hijas, cada una de las cuales 
produce dos anterozoides biflagelados. Las células 
que se convierten en oogonios pueden estar alejadas 
unas de otras, o varias células sucesivas pueden con- 
vertirse en oogonios. La célula que se convierte en un 
oogonio tiene un aumento considerable del tamaño 
de su protoplasto y sufre una dilatación de las capas 
de la pared. El vogonio contiene un solo óvulo y justo 
antes de la fertilización se desarrolla un poro a un 
lado de la pared oogonial (Fig. 17F). Hay una especie 
que se parece a las especies nanándricas de Oedogo- 
nium por tener talos sexuales unicelulares epífitas so- 
bre filamentos vegetativos (Iyengar, 1939). El talo fe- 
menino produce un solo óvulo y el talo masculino 
produce cuatro anterozoides cuadriflagelados. La 
fertilización, en todas las especies, se produce dentro 
del oogonio. Los cigotos maduros son esféricos y po- 
seen una pared lisa y gruesa que encierra un proto- 
plasto de color rojo brillante. 


Familia Chaetophoraceae 


Las Chaetophoraceae tienen un talo filamentoso 
ramificado en el que las ramas pueden estar libres 
unas de otras o adosadas lateralmente a un tejido 
pseudoparénquimatoso. Las células son uninuclea- 
das y generalmente tienen un solo cloroplasto parie- 
tal laminado. La porción terminal de una rama puede 
consistir en células largas incoloras mucho más estre- 
chas que otras células. La reproducción asexual pue- 
de producirse por medio de zoosporas, aplanosporas 
O acinetos. La reproducción sexual suele ser isógama, 
pero puede ser anisógama u oógama. 

Existen alrededor de 50 géneros y 225 especies, la 
mayoría de las cuales son algas dulceacuícolas. 

Stigeoclonium, con unas 35 especies, es un alga dul- 
ceacuícola común. Crece en aguas estancadas o co- 
rrientes y se adhiere a las piedras, a la madera y a su- 
perficies acuáticas sumergidas. El talo es heterotrico 
y diferenciado en una porción postrada y una porción 
erecta. La porción postrada, que une el alga al sustra- 
to, es pseudoparenquimatosa o ramificada irregular- 
mente. Tiene muchas ramas erectas que son escasa- 
mente ramificadas, con una ramificación alterna u 
opuesta, y tienen las ramas laterales atenuadas en lar- 
gos tricomas pluricelulares (Fig. 18A). Las ramas 
erectas están a menudo encerradas por una amplia 
vaina gelatinosa, pero ésta es de una consistencia 
muy acuosa y no suele ser evidente a menos que se 
demuestre mediante métodos especiales. A veces el 
talo puede convertirse en una masa pseudoparenqui- 
matosa, y se ha demostrado que el desarrollo de esta 
etapa palmeloide puede ser inducido de varias mane- 


31 








PIO II PP == 
eS 5 a sz DA 
ed A INTO pe 
DA GUA 
7 ES SAA 
SS 7d Sd - A 
od Sy gs 5 SS 
70 ed ES SS 5 SAA _AKÁKA 
poz : 7 1) 7 ps 
A en E ÑTUEAA A 5 > 
Ea PUN AA <= 7 
Á A S TT FONERA Sa < ar proa 
MES E La, X>, ar, ul 
(Rs e 1 
ES 
“Ty 
ARNR o a 





Fig. 18. A, rama vegetativa de Stigeoclonium lubricum. B, gametos de $. tenue. 


ras (Livingston, 1900, 1905). 

Las células de las etapas filamentosas y palmeloi- 
des son uninucleadas y poseen un solo cloroplasto. 
Las células más grandes en el filamento tienen un clo- 
roplasto zonado transversal con uno o más pirenoi- 
des; las células más pequeñas tienen el cloroplasto 
que rodea toda la longitud de la célula y que general- 
mente contiene sólo un pirenoide. 

La multiplicación vegetativa puede producirse 
por fragmentación, pero los fragmentos de la porción 
erecta no crecen vigorosamente cuando se separan de 
la porción postrada. La formación de zoosporas es 
frecuente en Stigeoclonium y a menudo todas las célu- 
las de las ramas más pequeñas esporulan un día des- 
pués de que las colecciones son llevadas al laborato- 
rio. Las zoosporas son cuadriflageladas y general- 
mente se forman solas dentro de una célula. Algunas 
especies forman células cuadriflageladas de dos ta- 
maños diferentes en enjambre. Para algunas de estas 
especies, las más pequeñas de las dos son también de 
naturaleza zoospórica (Juller, 1937) y, por lo tanto, se 
denominan con bastante razón microzoosporas. En 
otros casos, el más pequeño de los dos son gametos 
(Godward, 1942). Después de formar enjambres por 
un tiempo, las zoosporas se detienen con su polo an- 
terior hacia abajo y segregan una pared después de la 
desaparición de los flagelos. Según la especie, el ger- 
men unicelular crece directamente formando un fila- 
mento vertical que posteriormente desarrolla la por- 
ción postrada del talo a partir de sus células más 
bajas; o el germen de una sola célula crece primero 
formando un sistema de ramas postradas de las que 
surgen las ramas erectas (Fritsch, 1903; Godward, 
1942; Strem, 1921). También se conocen casos en los 
que las zoosporas se vuelven ameboides y permane- 
cen ameboides durante algún tiempo antes de con- 
vertirse en un filamento (Pascher, 1915). Las aplanos- 
poras se forman generalmente por separado dentro 
de una célula y en varias células sucesivas. 

La fusión sexual es isógama. En algunas especies, 
la fusión de gametos biflagelados forma un cigoto 
cuadriflagelado (Juller, 1937); en otras, la fusión de 
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gametos cuadriflagelados forma un cigoto octoflage- 
lado (Godward, 1942). Después de un tiempo nadan- 
do, el cigoto móvil se redondea, pierde sus flagelos y 
secreta una pared. Este cigoto puede germinar en uno 
o dos días, o puede entrar en un período de reposo 
antes de germinar. Si el cigoto germina en un día o 
dos se produce la división mitótica del núcleo del ci- 
goto y un desarrollo en un filamento corto no ramifi- 
cado de células diploides. En esta especie con una 
alternancia heteromórfica de generaciones, la genera- 
ción diploide produce zoosporas cuadriflageladas y 
se cree, aunque no se ha establecido definitivamente, 
que la formación de zoosporas es inmediatamente 
precedida por la meiosis (Juller, 1937). Los cigotos 
que entran en un período de reposo antes de la ger- 
minación producen cuatro zoosporas cuadriflagela- 
das, cada una de las cuales se convierte en un talo 
productor de gametos (Godward, 1942). Existe una 
fuerte presunción de que en este caso la división del 
núcleo del cigoto es meiótica. 


Familia Protococcaceae 


Las Protococcaceae son una familia monotípica 
con el único género Protococcus (Pleurococcus). Es una 
de las algas verdes más comunes en el mundo, y se 
encuentra generalmente como una capa verde en los 
troncos de los árboles, en las paredes de ladrillo y pie- 
dra, y en la madera. Muchas otras algas verdes unice- 
lulares también crecen en estos hábitats, pero no de- 
ben ser consideradas especies de Protococcus porque 
tienen la capacidad de formar células flageladas en 
enjambre. 

Las células solitarias de Protococcus (Fig. 19) son 
esféricas a elipsoidales y poseen una pared bastante 
gruesa que no tiene una envoltura gelatinosa. Cuan- 
do las células solitarias se dividen, las dos células 
hijas pueden separarse entre sí y redondearse hacia 
arriba, o pueden permanecer unidas en una colonia 
de dos células en la que la división en ángulos rectos 
a la del plano de división anterior puede resultar en 
una colonia de cuatro o más células. Cuando el alga 





Fig. 19. Protococcus viridis. 


crece sumergida en el agua, la división celular puede 
continuar hasta 50 o más células en una colonia mien- 
tras se desarrolla una condición ramificada profusa e 
irregular (Snow, 1899). Sin embargo, estas etapas 
pseudopleurococoides no siempre se producen cuan- 
do las algas crecen sumergidas en el agua. Las células 
de Protococcus son uninucleadas y tienen un solo clo- 
roplasto laminado parietal que está más o menos lo- 
bulado en los márgenes. Los cloroplastos general- 
mente carecen de pirenoides, pero en algunos casos 
sí los poseen. 

No producen zoosporas o gametos. La reproduc- 
ción se da exclusivamente por división de las células 
vegetativas. 

Protococcus se interpreta generalmente como una 
forma reducida de un antepasado ulotricáceo ramifi- 
cado, y se cree que la formación de la etapa pseudo- 
pleurococoide representa un retorno temporal a la 
condición ancestral. 


Familia Coleochaetaceae 


Las células vegetativas de las algas pertenecientes 
a esta familia tienen largas setas citoplasmáticas que 
están rodeadas parcial o totalmente por una envoltu- 
ra gelatinosa. Todas o sólo algunas células del talo 
pueden llevar estas setas. Algunos miembros de la 
familia son unicelulares, solitarios o gregarios; otros 
son pluricelulares y poseen células unidas en fila- 
mentos ramificados. Las células son uninucleadas y 
poseen un solo cloroplasto laminado parietal. La ma- 
yoría de los géneros de la familia producen zoospo- 
ras, y la reproducción sexual puede ser isógama u 
oÓógama. 

La familia incluye unos 10 géneros y 25 especies, 
casi todos ellos son dulceacuícolas. 

Coleochaete, con alrededor de 10 especies, es un 
alga de agua dulce que usualmente crece epifítica- 
mente sobre otras algas o sobre cuerpos acuáticos 
sumergidos (especialmente los tallos de Typha), pero 
que pueden crecer endofíticamente dentro de las pa- 
redes celulares de los Charales. Las células se unen de 
extremo a extremo en filamentos ramificados. Algu- 
nas especies tienen las ramas libres unas de otras (Fig. 
20B); otras tienen las ramas colocadas lateralmente 
para formar un disco pseudoparenquimatoso (Fig. 
20A). En todos estos talos, ciertas células llevan una 
sola seta citoplasmática no ramificada cuya base está 
cubierta por un cilindro de material gelatinoso. El de- 
sarrollo de una seta se debe a un blefaroplasto que se 


encuentra inmediatamente debajo de un pequeño 
poro en la pared celular (Wesley, 1928). Las células de 
Coleochaete son uninucleadas y poseen un solo cloro- 
plasto laminado que rodea parcial o totalmente el 
protoplasto. Generalmente hay un pirenoide grande 
dentro del cloroplasto. 

La reproducción asexual se produce por medio de 
zoosporas biflageladas que se forman individual- 
mente dentro de una célula. Las células aisladas de 
un talo pueden producir zoosporas en cualquier épo- 
ca del año; pero en la primavera, frecuentemente se 
producen zoosporas por cada célula de un talo vi- 
viente desde el verano anterior. Una zoospora se es- 
capa moviéndose en forma ameboide a través del 
poro en la pared de la célula madre y luego nada du- 
rante una hora más o menos antes de que llegue a re- 
posar y segregar una pared (Lambert, 1910; Pring- 
sheim, 1860; Wesley, 1930). El germen unicelular 
pronto comienza a convertirse en un talo pluricelular 
y, cuando el talo en desarrollo está formado sólo por 
unas pocas células, la disposición celular es la caracte- 
rística de la especie. Una o más células en estado de 
desarrollo joven tienen setas. Las aplanosporas con 
paredes bastante gruesas también pueden desarro- 
llarse individualmente dentro de una célula (Wesley, 
1928). 

La mayoría de las especies de Coleochaete se repro- 
ducen sexualmente, aunque hay especies pequeñas 
que sólo forman zoosporas (Lambert, 1910). La repro- 
ducción sexual es 0oógama y, según la especie, las 
algas son heterotálicas u homotálicas. En C. pulvinata 
(Oltmanns, 1898) y C. nitellarum (Lewis, 1907), los an- 
teridios tienen una forma cónica contundente y sue- 
len aparecer en las puntas de las ramificaciones (Fig. 
20C). Los anteridios de C. scutata se desarrollan a 
mitad de camino entre el centro y la periferia del talo 
discoide (Wesley, 1930). En esta especie, una célula 
vegetativa se divide en dos células hijas, una de las 
cuales, la célula madre, se vuelve a dividir para for- 
mar los anteridios. Los anteridios de Coleochaete pro- 
ducen cada uno un único anterozoide biflagelado que 
puede ser verde o incoloro. Los oogonios de C. pulvi- 
nata están formados por una metamorfosis de ramifi- 
caciones laterales unicelulares (Fig. 20D). El oogonio 
de esta especie es una estructura lageniforme con un 
cuello largo e incoloro—el tricógino (Oltmanns, 
1898). Los oogonios de C. scutata tienen un tricógino 
inconspicuo. Se forman a partir de células marginales 
del talo. El crecimiento marginal de C. scutata conti- 
núa después de la diferenciación de los oogonios de 
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Fig. 20. A, Coleochaete scutata. B-G, C. pulvinata. B, ramificación vegetativa con un espermocarpo. C, anteridios. 
D, oogonio. E-F, espermocarpos jóvenes. G, espermocarpo en germinación. (C-G, Redibujado de Oltmanns, 1898). 


modo que, con sus cigotos contenidos, eventualmen- 
te llegan a estar a cierta distancia del margen del talo. 

La fertilización se produce cuando el anterozoide 
nada hacia el oogonio y allí se une con el óvulo. El ci- 
goto permanece dentro del oogonio, secreta una pa- 
red gruesa y aumenta mucho de tamaño. Al mismo 
tiempo, hay un crecimiento de ramas de la célula de- 
bajo del oogonio y de las células vecinas para formar 
una capa parenquimatosa que rodea más o menos 
completamente al oogonio (Fig. 20E-F). El oogonio 
con su capa envolvente de células, que pronto se 
vuelven de color marrón rojizo, se denomina esper- 
mocarpo. Los espermocarpos permanecen latentes 
durante el invierno (Wesley, 1930). Los gametos que 
se unen para formar un cigoto tienen núcleos de ta- 
maño muy diferente. Pero el núcleo del gameto mas- 
culino aumenta mucho en tamaño a medida que se 
acerca al núcleo femenino y, cuando los dos se fusio- 
nan, son aproximadamente del mismo tamaño (Le- 
wis, 1907). La división del núcleo del cigoto es meió- 
tica (Allen, 1905), y a cada serie de división nuclear le 
sigue una citocinesis efectuada por medio de una pla- 
ca celular. La división continúa hasta que hay de 8 a 
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32 protoplastos hijos (Fig. 20G), y luego cada uno de 
ellos se transforma en una zoospora biflagelada (Cho- 
dat, 1898; Oltmamns, 1898; Pringsheim, 1860). Las zo- 
osporas son liberadas por la ruptura de las paredes 
espermocárpicas y del cigoto. Las zoosporas libera- 
das nadan durante un corto período de tiempo y lue- 
go reposan y desarrollan nuevos talos directamente. 


Familia Trentepohliaceae 


Los miembros de Trentepohliaceae se diferencian 
de otras Ulotrichineae por el hecho de que sus zoos- 
poras y gametos se forman en células especiales que 
difieren más o menos en forma y estructura de las cé- 
lulas vegetativas. Estos esporangios y gametangios 
pueden ser terminales o intercalares en posición, y so- 
litarios o en serie. Las células vegetativas están uni- 
das en filamentos irregularmente ramificados con 
una ramificación suelta o compacta. El protoplasto de 
una célula vegetativa puede contener uno o varios 
cloroplastos y siempre es uninucleado cuando es 
joven. La reproducción sexual es siempre isógama. 

Los miembros típicos de la familia, como Trente- 





Fig. 21. Trentepohlia aurea var. polycarpa. A, porción del talo con un gametangio en el ápice de una ramificación 


lateral. B, gameto. 


pohlia, tienen células reproductivas marcadamente 
diferentes de las células vegetativas, pero hay géne- 
ros en los que las diferencias entre las dos son tan pe- 
queñas que es una cuestión sobre si pertenecen a las 
Trentepohliaceae o a las Chaetophoraceae. 

La familia incluye unos 18 géneros y 80 especies, 
la gran mayoría de las cuales son algas dulceacuíco- 
las. Algunos de ellos son acuáticos, otros son aéreos y 
entre ellos hay especies epifíticas restringidas a espe- 
cies específicas de árboles. Otros miembros de la fa- 
milia son verdaderos parásitos restringidos a angios- 
permas específicas y son parásitos de cierta impor- 
tancia económica. 

Trentepohlia, con unas 50 especies, es un alga es- 
trictamente aérea en la que los talos son filamentosos 
y ramificados (Fig. 21A). Es especialmente abundante 
en los trópicos, pero varias especies crecen en regio- 
nes templadas y subárticas. El alga crece como una 
capa afelpada en las rocas, o en las hojas y la corteza 
de los árboles. La masa del alga es de color rojo amari- 
llento a rojo pardusco y bastante conspicua. A veces, 
como en la Península de Monterey, California, las al- 
gas crecen en suficiente abundancia como para afec- 
tar el color del paisaje. 

La mayor parte del cuerpo vegetativo puede estar 
postrada y poseer pocas ramas erectas cortas; O la 
parte erecta puede ser más extensa que la parte pos- 
trada. La ramificación de la porción erecta puede ser 
predominantemente alterna, opuesta o unilateral. Las 
células son cilíndricas a moniliformes y rara vez tie- 
nen una longitud superior al doble de la anchura. Tie- 
nen paredes laminadas compuestas casi en su totali- 
dad de celulosa (West € Hood, 1911). Algunas espe- 
cies tienen las capas de la pared paralelas entre sí y 
rodeando la célula; otras especies tienen las capas de 
la pared divergentes hacia afuera y hacia arriba. En 
este último tipo de pared suele haber una capa de 
pectosa en la célula terminal de cada rama. Estas 
capas, que están compuestas de láminas transversales 
sucesivas, pueden llegar a ser tan engorrosas que 


impiden el crecimiento terminal de una ramificación 
(West €: Hood, 1911). 

Los protoplastos son uninucleados en las células 
jóvenes, pero pueden volverse plurinucleados en las 
células más viejas. Hay varios cloroplastos parietales 
en cada célula que, según la especie, son discoides, o 
en bandas espirales, o combinaciones de ambos (Geit- 
ler, 1923). Normalmente el número y la estructura de 
los cloroplastos están completamente ocultos por un 
“hematocromo” que tiñe todo el protoplasto de un 
rojo anaranjado intenso. Este “hematocromo” es beta- 
caroteno. 

Las células flageladas en enjambre se forman en 
dos tipos de células especiales: las células intercalares 
o terminales que permanecen unidas al talo, y las 
células con pie que siempre nacen en la fase terminal 
y que se desprenden cuando maduran. Ambos tipos 
de células reproductivas a menudo se denominan es- 
porangios, pero es más probable que sólo las células 
reproductivas desprendibles sean esporangiales por 
naturaleza. En varias especies, si no en todas, las zo- 
osporas formadas dentro de los esporangios son cua- 
driflageladas (Meyer, 1909, 1936, 1936a, 1937). El des- 
prendimiento del esporangio se debe al desarrollo de 
capas de pared especiales entre éste y la célula infe- 
rior. Después de desprenderse, los esporangios se 
dispersan de forma similar a las esporas transporta- 
das por el viento que producen inmediatamente zo- 
osporas cuando se humedecen (Gobi, 1871; Karsten, 
1891). Bajo ciertas condiciones, el contenido del espo- 
rangio se divide en aplanosporas antes de que el es- 
porangio se desprenda del talo. Las células de la por- 
ción postrada del talo también producen acinetos, y 
generalmente se producen en varias células sucesivas 
(Meyer, 1909). Los acinetos tienen paredes bastante 
gruesas y germinan directamente para formar fila- 
mentos. 

Los gametangios pueden ser intercalares o termi- 
nales, pero en ningún caso se desprenden del talo 
(Fig. 21A). Generalmente difieren morfológicamente 
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de los esporangios de la misma especie (Meyer, 1909, 
1936, 1936a, 1937). Los gametos (Fig. 21B) son biflage- 
lados y se ha observado una fusión en pares en ciertas 
especies (Karsten, 1891, Wille, 1887), pero no se ha en- 
contrado en gametos liberados de otras especies (Me- 
yer, 1936, 1936a, 1937). En algunas especies los game- 
tos pueden desarrollarse partenogénicamente en fila- 
mentos (Meyer, 1936b); en otras especies no (Meyer, 
1938). 


Suborden Sphaeropleineae 


Debido a sus células plurinucleadas, las Sphaero- 
pleaceae, con el género único Sphaeroplea, están fre- 
cuentemente distribuidas junto a las Cladophoraceae. 
Como otros caracteres son más parecidos a los de 
Ulotrichales, es mejor ponerlos en ese orden. Sin em- 
bargo, la familia difiere tan marcadamente de las fa- 
milias asignadas a los Ulotrichineae que se ubica en 
un suborden separado —los Sphaeropleineae. 

Sphaeroplea es un género de agua dulce con cinco 
especies. Normalmente se encuentra en terrenos 
inundados periódicamente o en praderas que se 
inundan en ciertas épocas del año. En tales lugares 
puede desarrollarse hasta la madurez, fructificar y 
desaparecer en cuatro o cinco semanas. Sphaeroplea 


tiene células cilindricas largas, con una longitud de 15 
a 60 veces la anchura, que están unidas de extremo a 
extremo en filamentos no ramificados. Las paredes 
laterales de una célula son relativamente delgadas y 
carecen de vaina gelatinosa. Las paredes de los extre- 
mos que separan las células una de la otra tienen un 
grosor desigual y, a veces, proyecciones en forma de 
nudos. Una célula contiene numerosos septos cito- 
plasmáticos transversales que están separados entre 
sí por grandes vacuolas (Fig. 22A). Cada septo cito- 
plasmático contiene varios núcleos, un cloroplasto 
zonado con varios pirenoides; o numerosos cloro- 
plastos discoides, algunos de los cuales contienen un 
pirenoide. Hay una capa delgada de citoplasma entre 
las vacuolas y la pared lateral de una célula, pero fal- 
tan cloroplastos en esta porción del citoplasma. A ve- 
ces, en una célula, un septo desarrolla una vacuola, 
cuyo agrandamiento divide el septo en dos partes 
iguales que se alejan cada vez más entre sí a medida 
que la vacuola aumenta de tamaño. El aumento resul- 
tante en la longitud de una célula no continúa indefi- 
nidamente ya que, tarde o temprano, la célula se divi- 
de transversalmente en dos células. El crecimiento 
longitudinal del filamento puede continuar indefini- 
damente, pero generalmente los filamentos se sepa- 
ran accidentalmente en dos partes antes de alcanzar 





Fig. 22. A, porción de una célula vegetativa de Sphaeroplea annulina. B-D, S. cambrica. B, porción de un anteridio 
en desarrollo temprano de anterozoides. C, porción del anteridio con protoplasma dividido en pequeños frag- 
mentos. D, porción del oogonio en el cual los óvulos están siendo fertilizados, y porción de un anteridio maduro 


adyacente. 
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Fig. 23. A-B, oogonios enteros de Sphaeroplea cambrica. C-D, S. annulina. C, cigotos en reposo. D, germinación uni- 


celular. 


una longitud de unos pocos centímetros. 

La reproducción asexual es vegetativa y se lleva a 
cabo por la ruptura accidental de filamentos. Se ha in- 
formado de una formación de zoosporas biflageladas 
(Rieth, 1952), pero es muy probable que las llamadas 
zoosporas sean gametos femeninos biflagelados que 
germinan partenogenéticamente. 

La reproducción sexual suele ser oógama, pero 
puede ser un tipo muy avanzado de anisogamia. Los 
óvulos y los anterozoides se producen generalmente 
en filamentos separados, pero a veces se forman en 
células alternas de un filamento (Fig. 22D) (Rauwen- 
hoff, 1887; Smith, 1933). Sphaeroplea es el único entre 
las clorofíceas oógamas cuyos órganos sexuales no 
tienen una forma distintiva. El primer paso en la for- 
mación de la célula anteridial es el aumento en el nú- 
mero de núcleos, la división de los cloroplastos y la 
desaparición de los pirenoides (Klebahn, 1899). En- 
tonces, muchos protoplastos angulares uninucleados 
son formados por división progresiva, cada uno de 
los cuales se transforma en un anterozoide biflagela- 
do desnudo y fusiforme (Fig. 22B-C) (Golenkin, 1899; 
Klebahn, 1899). Los anterozoides escapan por si solos 
a través de pequeños poros en las paredes laterales de 
la célula anteridial. 

Las células que se convierten en células oogonia- 
les no sufren un aumento del número de núcleos an- 
tes de la división del citoplasma en óvulos. Los óvu- 
los son plurinucleados cuando se forman por primera 
vez, pero más todos los núcleos se degeneran, excep- 
to uno. Esto no implica la desaparición de los cloro- 
plastos o pirenoides (Gilbert, 1915; Klebahn, 1899). El 
número y el tamaño de los óvulos dentro de una cé- 
lula oogonial son extremadamente variables, incluso 
en la misma especie. En la mayoría de los casos el 
diámetro de los óvulos es más de la mitad del de la 
célula oogonial, y se encuentran en una serie lineal 
simple o doble dentro de la célula. En muy raras oca- 
siones los óvulos tienen un diámetro inferior a un 
cuarto del de una célula oogonial y se encuentran en 
múltiples series longitudinales (Fig. 23A-B). Las célu- 


las oogoniales que contienen óvulos maduros tienen 
pequeños poros en sus paredes; y los anterozoides 
entran por estos poros, nadan entre los óvulos, y 
eventualmente se unen con ellos (Fig. 22D). En $. cam- 
brica, las células oogoniales a veces contienen grandes 
gametos femeninos biflagelados con vacuolas con- 
tráctiles en el extremo anterior (Pascher, 1939). Se 
mueven lentamente dentro de la célula durante un 
corto período de tiempo y luego se inmovilizan y 
pierden sus flagelos antes de unirse con los anterozoi- 
des que han entrado en la célula oogonial. En S. te- 
nuis, la fecundación tiene lugar probablemente fuera 
de la célula oogonial y es probable que tanto los ga- 
metos masculinos como femeninos de esta especie 
sean móviles (Fritsch, 1929). Los cigotos dentro de la 
célula oogonial forman una pared gruesa (Fig. 23C), 
con una ornamentación típica de la especie, y el pro- 
toplasto se vuelve rojizo. Los cigotos son eventual- 
mente liberados por la descomposición de las pare- 
des de las células oogoniales, pero pasan por un pe- 
ríodo de reposo de varios meses antes de germinar. Si 
las condiciones para la germinación siguen siendo 
desfavorables, los cigotos pueden permanecer viables 
durante varios años. 

Cuando se produce la germinación (Cohn, 1856; 
Heinricher, 1883; Meyer, 1906; Rauwenhoff, 1887), el 
protoplasto suele dividirse en cuatro zoosporas, pero 
a veces se producen una, dos u ocho zoosporas. Una 
zoospora es biflagelada y ovoide cuando se libera por 
primera vez, pero poco antes o después de que cesa 
su periodo de natación, la zoospora se vuelve fusifor- 
me y con polos muy atenuados. El protoplasto de la 
zoOspora secreta una pared poco después de que deja 
de nadar, pero no forma un fijador. Esta célula de 
flotación libre se alarga hasta muchas veces su longi- 
tud original y desarrolla muchos septos citoplasmáti- 
cos transversales antes de que se divida transversal- 
mente y comience a desarrollarse formando un fila- 
mento (Fig. 23D). 
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ORDEN ULVALES 


Los Ulvales tienen células uninucleadas que se di- 
viden en dos o tres planos para producir talos paren- 
quimatosos que pueden ser láminas expandidas, tu- 
bos huecos o cilindros sólidos. La reproducción ase- 
xual se produce por medio de zoosporas cuadriflage- 
ladas. La reproducción sexual es isógama o anisóga- 
ma y se lleva a cabo medio de gametos biflagelados. 

La orden incluye 5 ó 6 géneros y alrededor de 125 
especies. La mayoría de las especies son marinas, pe- 
ro algunas de ellas crecen en aguas salobres o dulces. 

La estructura celular de ciertos géneros es tan si- 
milar a la de los Ulotrichales que algunos ficólogos 
piensan que las diferencias en la organización vegeta- 
tiva no justifican la segregación de los Ulotrichales. 
En cualquier caso, los géneros referidos a las Ulvace- 
ae son reconocidos universalmente como una familia 
natural. 


Familia Ulvaceae 


Las Ulvaceae tienen un talo que es una lámina ex- 


pandida de una o dos células de espesor, o un cilindro 
hueco con una pared de una célula de espesor, o una 
cinta de dos o más células de ancho. Las células son 
uninucleadas y poseen un único cloroplasto cupuli- 
forme o laminado. 

Se sabe que dos miembros de la familia [Entero- 
morpha (Hartmann, 1929; Kylin, 1930; Ramanathan, 
1939) y Ulva] tienen una alternancia isomórfica de ge- 
neraciones con meiosis justo antes de la formación de 
zoosporas por la generación esporofítica. En otro gé- 
nero (Monostroma) no hay alternancia de generacio- 
nes, todos los talos son gametofíticos y el cigoto ger- 
mina para formar un número (generalmente 64) de 
zoosporas cuadriflageladas (Moewus, 1938a, Schrei- 
ber, 1942; Yamada € Saito, 1938). 

Ulva, la lechuga de mar, tiene 30 especies, la mayo- 
ría de las cuales son exclusivamente marinas. Es un 
alga común de la zona de las mareas medias y con 
frecuencia crece en abundancia en aguas contamina- 
das por las aguas residuales. Algunas especies crecen 
en aguas salobres. 

El talo (Fig. 24A) es una lámina expandida de dos 
células de grosor y está unida al sustrato por un fija- 








Fig. 24. A, talo de Ulva stenophylla. B-J, U. lobata. B, sección vertical a través de la porción superior del talo. C, 
igual a través de la porción basal. D, formación de gametos. E, gametos masculinos. F, gametos femeninos. G-J, 


etapas sucesivas en la unión de los gametos. 
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dor compuesto de excrecencias rizoidales de las célu- 
las inferiores. Como se ve en la sección transversal del 
talo (Fig. 24B), las células son isodiamétricas o se alar- 
gan verticalmente a la superficie del talo, y sus pare- 
des son más o menos confluentes entre sí para formar 
una matriz gelatinosa resistente. Cada célula contiene 
un solo cloroplasto cupuliforme a laminado que se 
encuentra junto a la cara exterior de la célula. El clo- 
roplasto contiene un solo pirenoide. Las células son 
uninucleadas y el núcleo está localizado en la mitad 
interior de la célula. La división celular puede ocurrir 
en cualquier parte del talo, pero todas las divisiones 
están en un plano perpendicular a la superficie del 
talo. 

Ciertas células en la parte inferior del talo envían 
largos rizoides incoloros (Fig. 22C) que crecen entre 
las dos capas de células y se entrelazan libremente en- 
tre sí. Cerca del punto de fijación al sustrato, emergen 
del talo y se aprietan estrechamente entre sí para for- 
mar un fijador pseudoparenquimatoso. Las porcio- 
nes emergentes de los rizoides están septadas trans- 
versalmente, son plurinucleadas y contienen clorofi- 
la. La porción del fijador del talo es perenne y da ori- 
gen a nuevas láminas cada primavera (Delf, 1912). 

Cuando Ulva crece en aguas tranquilas de estua- 
rios, puede multiplicarse vegetativamente por el cre- 
cimiento de fragmentos desprendidos accidental- 
mente del talo. Los individuos que crecen en mar 
abierto se multiplican vegetativamente muy pocas 
veces. 

Ulva tiene una alternancia isomórfica de genera- 
ciones, con el gametofito produciendo gametos bifla- 
gelados y el esporofito produciendo zoosporas cua- 
driflageladas (Foyn, 1929, 1934a, Moewus, 1938a; 
Smith, 1947; Yamada éz Saito, 1938). A lo largo de la 
costa central de California hay una marcada periodi- 
cidad quincenal en la liberación de las células en en- 
jambre por ambas generaciones; los gametofitos libe- 
rando gametos al inicio de cada serie de mareas pri- 
maverales, y los esporofitos liberando zoosporas de 
dos a cinco días después (Smith, 1947). No existe esta 
marcada periodicidad a lo largo de la costa atlántica 
de América del Norte. La liberación de las células en 
enjambre se produce en el momento en que las ma- 
reas entrantes vuelven a inundar los talos y, por lo 
general, durante las mareas matutinas (Fayn, 1929; 
Miyake €: Kunieda, 1931; Smith, 1947). Las células en 
enjambre a menudo son liberados en cantidad sufi- 
ciente para colorear el agua de verde. 

Los gametos se producen al margen de un talo en 
una zona de 5 a 15 mm. de ancho, de color diferente 
al de la parte vegetativa, y una zona en la que cada 
célula forma gametos. Los gametos se forman por la 
bipartición repetida del protoplasto de una célula. En 
U. lobata la primera división es siempre paralela a la 
superficie del talo y la segunda en un plano perpen- 
dicular a la primera (Fig. 24D). El pirenoide persiste 
en un protoplasto hijo de la primera división, pero 
normalmente desaparece antes de que se produzca la 
segunda división. La división continúa hasta que hay 
32 o 64 protoplastos hijos, cada uno de los cuales se 
transforma en un gameto biflagelado. Antes de la di- 
visión del protoplasto, cada célula desarrolla una ex- 


crecencia rostriforme en su cara externa y se extiende 
hasta la superficie del talo (Smith, 1947). La punta de 
esta excrecencia se convierte finalmente en el poro a 
través del cual se liberan los gametos. Todas las espe- 
cies investigadas son heterotálicas y en una de ellas 
se ha demostrado que existe una segregación genotí- 
pica del sexo en el momento en que se forman las zo- 
osporas (Fayn, 1934a). La mayoría de las especies son 
isógamas, pero se sabe que al menos tres especies, in- 
cluyendo ll. lobata (Fig. 24E-F), son anisógamas. En 
estas especies es posible distinguir entre los gametofi- 
tos masculinos y femeninos por las diferencias de co- 
lor de la porción fértil (Fayn, 1934a). El cigoto resul- 
tante de la fusión de los gametos es cuadriflagelado 
(Fig. 241-J). Sólo nada durante un corto período de 
tiempo, y luego reposa, pierde sus flagelos y secreta 
una pared. La germinación se produce en uno o dos 
días y la división del núcleo del cigoto es mitótica 
(Foyn, 1929, 1934a). De las dos células hijas formadas 
por la división del cigoto, una se convierte en el 
rizoide y la otra en la lámina. Las primeras divisiones 
en el desarrollo de la lámina son todas transversales 
y dan como resultado un filamento de varias células, 
después de lo cual las divisiones celulares son tanto 
verticales como transversales. En ciertas especies, los 
gametos forman gametofitos de forma partenogenéti- 
ca (Foyn, 1934a; Moewus, 1938a; Yamada « Saito, 
1938); pero en otras especies, incluyendo ll. lobata, el 
gameto que no se ha fusionado con otro gameto no se 
divide y se desintegra en pocos días. 

Las etapas de formación de zoosporas por un es- 
porofito se asemejan a las de formación de gametos, 
excepto que las dos primeras divisiones nucleares son 
meióticas (Fayn, 1929, 1934a). La liberación de las zo- 
osporas es similar a la liberación de los gametos, y las 
etapas en el desarrollo del gametofito a partir de una 
zoospora son idénticas a las del desarrollo del esporo- 
fito a partir del cigoto. 


Familia Schizomeridaceae 


Los talos maduros de los Schizomeridaceae son ci- 
lindros sólidos de varias células de diámetro. El géne- 
ro único, Schizomeris, es un alga dulceacuícola con 
dos o tres especies. Schizomeris se coloca a veces en los 
Ulotrichales pero la organización del talo es más pa- 
recida a la de los Ulvales. 

Durante las primeras etapas de desarrollo, el talo 
de Schizomeris es un filamento uniseriado no ramifi- 
cado con una célula distal acuminada y una célula ba- 
sal algo alargada que termina en un fijador discoide. 
En esta etapa de desarrollo se parece a una de las 
Ulotrichaceae. Posteriormente en su desarrollo hay 
divisiones verticales en ángulos rectos entre sí en to- 
das las células, excepto en las que se encuentran hacia 
la base. La división vertical y transversal continua re- 
sulta en un talo cilíndrico sólido de células aproxima- 
damente cúbicas (Fig. 25). El cilindro puede tener la- 
dos paralelos, o puede estar constreñido a intervalos 
poco frecuentes e irregulares. Las células de la etapa 
filamentosa temprana tienen paredes laterales bas- 
tante gruesas y están separadas entre sí por paredes 
transversales “similares a un anillo” (Watson é Til- 
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Fig. 25. Schizomeris liebleinii. Porciones del talo en tres niveles diferentes. 


den, 1930). Estos anillos persisten después de que co- 
mienza la división vertical, y delimitan cada porción 
del talo maduro derivado de una sola célula de la eta- 
pa filamentosa (Fig. 25). Los cloroplastos de la etapa 
filamentosa son ulotricoides y rodean alrededor de 
dos tercios de los protoplastos. Normalmente contie- 
nen varios pirenoides. Las células de la porción cilín- 
drica madura tienen cloroplastos más masivos que 
llenan la mayoría de los protoplastos. En una especie 
el cloroplasto en las células más viejas puede estar 
muy lobulado o dividido en varios cloroplastos, cada 
uno con un solo pirenoide (Fritsch é: Rich, 1924). 

La multiplicación vegetativa puede producirse 
por una fragmentación de los antiguos talos. La re- 
gión donde ocurren las roturas es casi siempre una 
porción constreñida del talo y la fragmentación pue- 
de deberse a la desintegración del material del anillo 
transversal de la pared que persiste desde la etapa 
filamentosa. La reproducción asexual se produce por 
medio de zoosporas cuadriflageladas formadas por 
células en la parte superior del talo. La mayoría de los 
que han observado la liberación de zoosporas regis- 
tran una ruptura de las paredes cruzadas en la región 
de formación de zoosporas y un escape de zoosporas 
a través del ápice del talo (Hazen, 1902; Wolle, 1887; 
Wood, 1872); pero también se ha informado de la libe- 
ración de zoosporas mediante una gelatinización de 
las paredes laterales (Korshikov, 1927). 


ORDEN SCHIZOGONIALES (PRASIOLALES) 


Los talos de los Schizogoniales pueden ser fila- 
mentosos, O placas en forma de hoja, o cilindros sóli- 
dos. Están compuestos de células uninucleadas, cada 
una con un solo cloroplasto estrellado. Las células re- 
productoras flageladas no son formadas por los 
miembros de esta orden, y la reproducción se produ- 
ce por medio de aplanosporas o acinetos. 

Hay 2 0 3 géneros y unas 25 especies, algunas son 
dulceacuícolas, otras son marinas. Sólo hay una fami- 
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lia, Schizogoniaceae (Prasiolaceae). El carácter distin- 
tivo de esta familia es universalmente reconocido, pe- 
ro algunos ficólogos piensan que no merece un rango 
ordinal y que debería colocarse entre los Ulotrichales. 

Prasiola es el miembro más ampliamente distribui- 
do de esta orden. Existen aproximadamente 20 espe- 
cies, algunas de las cuales son marinas y otras son 
dulceacuícolas. Ciertas especies crecen sólo donde el 
sustrato es rico en compuestos nitrogenados solubles, 
y la mayoría de las especies marinas están restringi- 
das a la zona de aspersión de rocas cubiertas con los 
excrementos de las aves marinas. 

El talo adulto de Prasiola es una lámina expandida 
de una célula de espesor y las células tienden a estar 
en grupos de cuatro (Fig. 26AB). Las tétradas, a su 
vez, se encuentran en grupos más grandes, más o me- 
nos rectangulares, separados entre sí por espacios in- 
termedios estrechos o anchos. El talo se fija al sustrato 
por medio de excrecencias rizoidales desde el margen 
del talo o por medio de un estípite engrosado. Las pri- 
meras divisiones celulares en el desarrollo del talo 
son siempre transversales y dan como resultado un 
simple filamento. La etapa filamentosa puede a veces 
estar falsamente ramificada debido a la muerte de 
una o dos células y al crecimiento de porciones adya- 
centes a través de la vaina que envuelve el filamento 
(Brand, 1914; Gay, 1891; Wille, 1901). La fase juvenil 
puede persistir indefinidamente; o, como resultado 
de divisiones verticales y transversales, el filamento 
puede convertirse en una cinta de dos a unas pocas 
células de ancho o en una lámina expandida casi tan 
ancha como larga. 

Las células de los talos vigorosos en crecimiento 
tienen un solo cloroplasto estrellado con un pirenoide 
en el centro (Fig. 26C). Las células son uninucleadas, 
con el núcleo en posición excéntrica. 

La multiplicación vegetativa puede producirse en 
la etapa filamentosa o en la etapa adulta. La multipli- 
cación en la etapa se produce por la fragmentación en 
segmentos que contienen de una a cuatro células 





Fig. 26. A-B, Prasiola mexicana. A, talo. B, porción del talo. C, porción del talo de P. meridionalis mostrando la es- 


tructura de las células. 


(Gay, 1891; Wille, 1901), o por la disociación en célu- 
las esféricas que se separan fácilmente unas de otras 
(Borzi, 1895; Gay, 1891). La multiplicación vegetativa 
de los talos adultos se realiza por abscisión de peque- 
ños brotes proliferantes. 

La reproducción asexual se produce por metamor- 
fosis de una célula vegetativa en un acineto. Los aci- 
netos son liberados por un ablandamiento de la ma- 
triz del talo. Pueden formar directamente nuevos ta- 
los, o pueden convertirse en aplanosporangios que 
contienen varias aplanosporas (Wille, 1901, 1906). La 
supuesta producción de gametos biflagelados repor- 
tada en Prasiola nunca ha sido confirmada (Yabe, 
1932). 


ORDEN CLADOPHORALES 


Los Cladophorales tienen células cilíndricas pluri- 
nucleadas unidas de extremo a extremo en filamentos 
simples o ramificados. El cloroplasto es una lámina 
reticulada que rodea el protoplasto y posee un pire- 
noide en muchas intersecciones del retículo. En algu- 
nos casos, las hebras de conexión entre las interseccio- 
nes son tan delicadas que la célula parece tener nume- 
rosos cloroplastos discoides. La reproducción asexual 
se produce por medio de zoosporas cuadriflageladas, 
aplanosporas o acinetos. La reproducción sexual es 
isógama o anisógama. 

La orden incluye unos 12 géneros y 350 especies. 
Algunos géneros son exclusivamente marinos, otros 
son dulceacuícolas y otros son especies marinas y 
dulceacuícolas. 

Todos los géneros se encuentran en una sola fami- 
lia, las Cladophoraceae. La validez de las Cladopho- 
raceae es universalmente reconocida, pero hay desa- 
cuerdo en cuanto a si deben ser colocadas o no en un 
orden separado. 

Se sabe que dos miembros de la orden [Chaeto- 
morpha (Hartmann, 1929) y Cladophora] tienen una al- 
ternancia isomórfica de generaciones. Urospora no 
tiene una alternancia de generaciones (Jorde, 1933) y 
existe una fuerte presunción de que lo mismo ocurre 
con Spongomorpha (Smith, 1947a). 


Cladophora, con unas 160 especies, es inusual por- 
que algunas especies son marinas y otras son dulcea- 
cuícolas. Sus células cilíndricas tienen una longitud 
de tres a veinte veces la anchura y están unidas de ex- 
tremo a extremo en filamentos libremente ramifica- 
dos (Fig. 27A). La ramificación suele ser lateral, pero 
a veces parece ser dicotómica debido a un empujón 
[evección (Brand, 1901)] de una rama que produce 
una rama lateral. Las ramas se originan como subpro- 
ductos laterales desde el extremo superior de una cé- 
lula y generalmente se forman sólo a partir de células 
cercanas al ápice del filamento. Los talos de Cladopho- 
ra suelen ser sésiles y están unidos al sustrato por ra- 
mas rizoidales bastante largas, algunas de las cuales 
surgen accidentalmente de células cercanas a la base 
del talo. Muchas especies de Cladophora son perennes, 
el talo regresa al sistema rizoidal postrado, cuyas cé- 
lulas están densamente llenas de reservas de alimen- 
tos. En la siguiente temporada de crecimiento, algu- 
nas de estas células dan lugar a nuevas ramificaciones 
erectas. 

Las células tienen paredes estratificadas gruesas 
que consisten en una capa interna de celulosa, una 
zona péctica media y una capa externa de alguna sus- 
tancia insoluble que se ha pensado que es quitina 
(Wurdack, 1923). En el interior de la pared hay una 
capa de citoplasma y en el interior hay una gran va- 
cuola central. Un solo cloroplasto reticulado laminar 
rodea la porción externa del citoplasma, y hay un pi- 
renoide en muchas intersecciones del retículo. Las cé- 
lulas son siempre plurinucleadas y los núcleos se en- 
cuentran entre los espacios del cloroplasto reticulado. 

Se ha demostrado que todas las especies investí- 
gadas críticamente tienen una alternancia isomórfica 
de generaciones (Fayn, 1929, 1934; Schussnig, 1928, 
1930, 1931); los esporofitos que producen zoosporas 
cuadriflageladas y los gametofitos que producen ga- 
metos biflagelados. La formación de zoosporas se 
limita a las células que crecen vigorosamente cerca de 
los ápices de las ramificaciones. Hay un período de 
división nuclear activa justo antes de la formación de 
zoOsporas y en ciertas especies se ha demostrado que 
las divisiones son meióticas (Feyn, 1934; Schussnig, 
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Fig. 27. AB, Cladophora glomerata. A, porción del talo. B, gameto. C, liberación de gametos de C. kuetzingianum. 


1928, 1930b). C. glomerata es atípica en el sentido de 
que las divisiones nucleares que preceden inmediata- 
mente a la formación de las zoosporas son mitóticas 
y la meiosis se produce justo antes de la formación de 
los gametos (List, 1930). Después de la finalización de 
las divisiones nucleares hay una división progresiva 
en protoplastos uninucleados por medio de una pro- 
gresiva vacuolización (Czempyrek, 1930). Cada pro- 
toplasto uninucleado se transforma en una zoospora 
cuadriflagelada. Coincidiendo con la división cito- 
plasmática se desarrolla una pequeña área lentiforme 
en o cerca del extremo superior de la pared celular. 
La gelatinización y el estallido de esta zona producen 
un pequeño poro circular por el que escapan las zoos- 
poras. La liberación de las zoosporas de las especies 
marinas se produce cuando los talos se vuelven a 
inundar con la marea. A lo largo de la costa central de 
California, la formación y liberación de zoosporas en 
C. trichotoma sucede durante las mareas primaverales, 
pero el comienzo y el final del período durante el cual 
se produce la liberación no están tan claramente defi- 
nidos como en las especies de Ullva que crecen en la 
misma localidad. La germinación se produce poco 
después de que la zoospora deja de nadar. El germen 
unicelular segrega una pared, se alarga verticalmen- 
te, se vuelve plurinucleado, y luego se divide trans- 
versalmente en dos células hijas, de las cuales la más 
baja es rizoidal. 

La formación de gametos es similar a la formación 
de zoosporas pero, a excepción de C. glomerata, las 
divisiones nucleares inmediatamente anteriores a la 
formación de gametos son mitóticas. Los gametos son 
biflagelados (Fig. 27B-C) y el mecanismo de libera- 
ción es similar al de las zoosporas. C. trichotoma tam- 
bién libera gametos quincenalmente pero, a diferen- 
cia de Ulva, tanto los gametofitos como los esporofi- 
tos liberan las células en enjambre en los mismos días. 
Todas las especies investigadas hasta ahora son isó- 
gamas y estrictamente heterotálicas. En algunas espe- 
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cies, los gametos que no se han fusionado para formar 
un cigoto se desintegran; en otras especies, germinan 
partenogenéticamente. 

La división del núcleo del cigoto es mitótica y el 
cigoto germina en un día o dos después de haber sido 
formado por la unión de dos gametos. 


ORDEN OEDOGONIALES 


Los Oedogoniales tienen células cilíndricas uninu- 
cleadas unidas de extremo a extremo en filamentos 
simples o ramificados. La división celular es única en 
su tipo y tiene una división anular distintiva de la pa- 
red celular lateral. Las células reproductivas móviles 
se diferencian de la mayoría de las demás clorofíceas 
en que tienen un verticilo transversal de flagelos. La 
reproducción asexual se lleva a cabo generalmente 
por zoosporas formadas individualmente dentro de 
una célula, pero también puede darse por medio de 
acinetos. La reproducción sexual es siempre oógama. 

Hay 3 géneros y aproximadamente 350 especies, 
siendo todos dulceacuícolas. Estas se encuentran en 
una sola familia, Oedogoniaceae. 

Oedogonium, con unas 285 especies, es el único gé- 
nero de la familia en el que los filamentos no están ra- 
mificados. Es un organismo acuático sumergido y es 
de frecuente ocurrencia en charcos y estanques de 
agua dulce permanentes y semipermanentes. Todas 
las especies son sésiles cuando son jóvenes, y general- 
mente epifitas en las hojas y tallos de plantas vascula- 
res sumergidas o epifitas en las algas verdes filamen- 
tosas más grandes. La célula basal siempre se modi- 
fica para formar un fijador, y la célula distal suele ser 
ampliamente redondeada o acuminada. Las células 
intercalares del filamento tienen una polaridad api- 
cal-basal, y esto se mantiene incluso cuando las por- 
ciones superiores de los filamentos se han roto y si- 
guen creciendo como talos que flotan libremente. 

Las células son cilíndricas y poseen paredes rígi- 
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Fig. 28. Célula vegetativa de Oedogonium crassum. 


das bastante gruesas. La pared lateral de una célula 
consiste en una capa interna de celulosa, una zona 
péctica media y una capa externa que se cree que es 
quitinosa (Wurdack, 1923). Las paredes laterales de 
ciertas células de cada filamento tienen una o más 
estrías transversales en el extremo distal. Constituyen 
el llamado casquete apical (Fig. 28). El cloroplasto es 
una lámina reticulada que se extiende de polo a polo 
de una célula y rodea completamente el protoplasto. 
Según la especie, las hebras del retículo son anchas o 
estrechas, pero en cualquier caso la mayoría de las 
hebras son paralelas al eje longitudinal de la célula 
(Fig. 28). Los pirenoides, de los cuales generalmente 
hay muchos en un cloroplasto, se encuentran en las 
intersecciones del retículo. Cada pirenoide está rode- 
ado por una vaina de placas de almidón. Las placas 
de almidón formadas por pirenoides pueden migrar 
y acumularse en las hebras del retículo hasta que la 
naturaleza reticular del cloroplasto quede completa- 
mente oscurecida por este “estroma” de almidón. El 
núcleo único normalmente se encuentra a medio ca- 
mino entre los extremos del protoplasto y sólo en el 
interior del cloroplasto. Es de gran tamaño, semiesfé- 
rico, posee una red de cromatina-linina bien definida 
y uno o más nucleolos. 

La división celular es terminal o intercalar y puede 
producirse en cualquier célula excepto la basal. Antes 
de la división celular, el núcleo migra ascendente- 
mente hasta que se encuentra aproximadamente a 
dos tercios de la distancia del extremo proximal. Des- 
pués de alargarse un poco, el núcleo se divide meióti- 
camente. Esto generalmente ocurre durante la noche. 
Durante las profases de la mitosis, aparece un anillo 
de material de la pared que rodea completamente la 
cara interna de la pared lateral justo debajo del extre- 
mo distal de la célula (Hirn, 1900; Kraskovits, 1905; 
Kretschmer, 1930; Ohashi, 1930; Pringsheim, 1858; 
Steinecke, 1929; Strasburger, 1880; Tuttle, 1910; van 
Wisselingh, 1908, 1908a). El anillo, que se cree que 
consiste en hemicelulosa (Steinecke, 1929), aumenta 
de espesor hasta que es varias veces más grueso que 
el resto de la pared lateral (Fig. 294). A continuación, 
se forma una pequeña ranura que rodea completa- 
mente la parte del anillo adyacente a la pared lateral. 
Un corte transversal aparece entonces en la parte de 
la pared lateral externa a la ranura. La mitosis se com- 
pleta en el momento en que el anillo está completa- 
mente desarrollado y, poco después de la reconstruc- 
ción de los dos núcleos hijos, se produce una citoci- 
nesis transversal del protoplasto mediante un surco 


anular de la membrana plasmática a medio camino 
entre los extremos de la célula (Fig. 29B). No hay elon- 
gación de la célula durante estas etapas de división, 
pero, después de la división transversal del proto- 
plasto, cada protoplasto hijo se alarga aproximada- 
mente a la misma longitud que el del protoplasto pro- 
genitor. Esta elongación dura poco tiempo y a menu- 
do se completa en 15 minutos. El protoplasto hijo in- 
ferior se alarga hasta que su extremo distal está a la 
altura, o ligeramente por encima, del nivel anterior 
del anillo de hemicelulosa. La pared lateral de este 
protoplasto es por lo tanto la pared lateral de la anti- 
gua célula madre. Mientras tanto, el protoplasto su- 
perior de la hija se ha ido alargando en la misma me- 
dida. La pared lateral de este protoplasto está forma- 
da por un estiramiento vertical del anillo de hemice- 
lulosa (Fig. 29C), a excepción de la porción persisten- 
te de la pared de la célula madre en el extremo supe- 
rior, el casquete apical. Después de que los protoplas- 
tos hijos han completado su alargamiento, se secreta 
una pared transversal que los separa unos de otros. 
Algunos ficólogos que describen la división celular 
en Oedogonium consideran que la pared transversal se 
forma inmediatamente después de la citocinesis y 
que se empuja hacia arriba a medida que se alarga el 
protoplasto hijo inferior (Strasburger, 1880). 

La división de cada célula en un filamento y la di- 
visión repetida de las células hijas daría lugar a célu- 
las alternativas con y sin casquetes. Las células con 
uno, dos, tres o más casquetes también tendrían una 
disposición definida entre sí (Fig. 30). Esta condición 
teórica rara vez se da en la naturaleza, y con frecuen- 
cia la división repetida de la célula hija distal resulta 
en un filamento en el que una célula con varios cas- 
quetes apicales se encuentra por encima de varias cé- 
lulas sucesivas sin casquetes. En algunas especies la 
célula terminal es la única con casquetes apicales. 

La multiplicación vegetativa por rotura accidental 
de filamentos es de frecuente ocurrencia, especial- 
mente entre las especies que crecen en masas flotan- 
tes libres. Todas las especies pueden producir zoos- 
poras, y su producción es estimulada por un aumento 
en la cantidad de dióxido de carbono en el agua cir- 
cundante (Gussewa, 1927, 1930). Las zoosporas se 
forman individualmente dentro de una célula. Suelen 
formarse sólo en células recién divididas y su forma- 
ción se limita a la parte superior de dos células hijas, 
la que tiene un casquete. Por lo tanto, hay al menos 
una Célula estéril entre dos células sucesivas que pro- 
ducen zoosporas. La formación de zoosporas comien- 
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Fig. 29. División celular de Oedogonium crassum. 


za con la formación de una región hialina entre el nú- 
cleo y la pared celular (Gussewa, 1927, 1930; Hirn, 
1900; Kretschmer, 1930; Ohashi, 1930; Strasburger, 
1892). Un anillo de gránulos de blefaroplasto aparece 
alrededor del margen del área hialina, y es muy pro- 
bable que cada gránulo dé lugar a un flagelo. Des- 
pués de la formación de los flagelos, la pared lateral 
se rompe transversalmente en la región del casquete 
apical y la zoospora, rodeada de una delicada vesícu- 
la, emerge a través del extremo superior abierto de la 
célula (Fig. 31A-C). Se cree que la división transversal 
de la pared y la expulsión de la vesícula y de la zoos- 
pora son el resultado de una presión causada por la 
hinchazón de las sustancias gelatinosas secretadas 
por el protoplasto (Steinecke, 1929). La liberación de 
la vesícula y de la zoospora dura unos 10 minutos. 
Después de salir de la pared de las células parentales, 
la zoospora nada dentro de la vesícula durante unos 
minutos (Fig. 31C), pero la vesícula desaparece al 
poco tiempo y la zoospora se convierte en un nadador 
libre (Fig. 31D). El período de natación de la zoospora 
suele durar una hora más o menos, después de lo cual 
la zoospora descansa con el extremo hialino hacia 
abajo, retrae su flagelo y desarrolla un fijador que se 
adhiere al sustrato (Fig. 318). El tipo de fijador de- 
sarrollado depende tanto de la especie en cuestión 
como de la naturaleza del sustrato. Se ha demostrado 
que las especies con un fijador rizoidal forman un 
fijador simple si el sustrato es liso y que forman uno 
más o menos ramificado si el sustrato es áspero (Peir- 
ce éz Randolph, 1905). La zoospora secreta una pared 
poco después de que se vuelve sésil, pero la pared di- 
fiere de la que encierra otras células vegetativas en 
que carece de una pared superficial de material quiti- 
noso (Tiffany, 1924). 
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Los gérmenes unicelulares sésiles de la mayoría 
de las especies se dividen transversalmente por me- 
dio de un anillo apical similar al de una división celu- 
lar ordinaria (Fritsch, 1902; Wille, 1887a). La división 
de la célula distal y la división y redivisión de sus cé- 
lulas hijas resultan en un filamento de muchas célu- 
las; la célula basal formada por la primera división no 
se divide de nuevo (Fig. 31F). Los gérmenes sésiles 
unicelulares de unas pocas especies son hemisféricos 
y no forman un anillo en el momento de la primera 
división. La división de estos gérmenes comienza con 
la protrusión de un brote cilíndrico desde la parte su- 
perior (Fritsch, 1904). Cuando el cilindro ha alcanza- 
do una cierta longitud, el protoplasto se divide trans- 
versalmente en la unión del cilindro y el hemisferio y 
una formación de una pared entre los dos. 

Oedogonium también puede formar acinetos (Wi- 
lle, 1883). Se forman en cadenas de 10 a 40 y en células 
infladas que se asemejan a oogonios (Fig. 31G). Sus 
protoplastos son ricos en almidón de reserva y un 
aceite de color naranja rojizo. Los acinetos, al germi- 
nar, forman directamente nuevos filamentos. 

La reproducción sexual es oógama. La oogamia 
ocurre frecuentemente cuando los filamentos crecen 
en agua estancada; sin embargo, cuando los filamen- 
tos crecen en aguas corrientes la oogamia no es fre- 
cuente. Cada especie produce órganos sexuales en es- 
taciones del año bastante definidas. Como regla gene- 
ral, las especies con células pequeñas tienen una fase 
vegetativa corta y fructifican al principio de la tempo- 
rada de crecimiento, mientras que las especies con cé- 
lulas grandes tienen un período vegetativo más largo 
y fructifican más tarde en la temporada de crecimien- 
to (Tiffany, 1930; Tiffany 6 Transeau, 1927). 

La reproducción sexual puede ser macrándrica, 





Fig. 30. Diagrama que muestra la distribución de las paredes de las células madre a las células hijas en Oedogo- 
nium. Las paredes de la primera generación de células están sombreadas en negro, las de la segunda generación 
están punteadas, y las de la tercera generación no están sombreadas. 
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Fig. 31. Oedogonium spp. A-C, liberación de zoosporas. D, zoospora. E-F, gérmenes. G, acinetos. 
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Fig. 32. Oedogonium crassum. A, anteridios. B, liberación de anterozoides. C, anterozoide de natación libre. 


con anteridios producidos en filamentos de tamaño 
normal; o nanándrica, con los anteridios producidos 
por filamentos masculinos enanos especiales. Las es- 
pecies macrándricas pueden ser homotálicas o hete- 
rotálicas. Sus anteridios son terminales o intercalares 
y son producidas por la división de una célula madre 
anteridial. Esta división es muy similar a la de una 
célula vegetativa, excepto que la célula superior, que 
es el anteridio, es mucho más corta que la célula her- 
mana (Gussewa, 1930; Ohashi, 1930). La célula her- 
mana inferior puede, a su vez, dividirse repetidamen- 
te y dar lugar a una serie de 2 a 40 anteridios (Fig. 
32A). El protoplasto de un anteridio puede ser trans- 
formado en un solo anterozoide, pero generalmente 
se divide vertical o transversalmente para formar dos 
protoplastos hijos, cada uno de los cuales se convierte 
en un anterozoide. La división del núcleo anteridial 
está siempre en el eje transversal del anteridio, pero 
los dos núcleos pueden llegar a estar uno encima del 
otro antes de la citocinesis. La liberación de los ante- 
rozoides es la misma que la de las zoosporas, y los 
anterozoides también están rodeados por una vesícu- 
la cuando se liberan por primera vez (Fig. 32B). Ex- 
cepto por el tamaño más pequeño y menos flagelos, 
los anterozoides de la mayoría de las especies son co- 
mo las zoosporas, pero los de algunas especies tienen 
flagelos más largos que el cuerpo del anterozoide 
(Fig. 32B, C) (Smith, 1933; Spessard, 1930). 

Los oogonios de las especies macrándricas están 
formados por la división transversal de una célula 
madre oogonial que puede ser de posición terminal 
o intercalar. La célula hija distal siempre madura has- 
ta convertirse en un oogonio (Fig. 33). Por lo tanto, los 
oogonios siempre tienen uno o más casquetes en el 
extremo superior. La célula hija inferior, la célula sus- 
pensora, puede permanecer indivisa, o puede funcio- 
nar como una célula madre oogonial. En el primer ca- 
so, los vogonios están solitarios; en el segundo, están 
en serie de dos o más. Cada oogonio se redondea más 
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o menos y tiene un diámetro mayor que el de las cé- 
lulas vegetativas del filamento. A medida que se acer- 
ca a la madurez, se forma un pequeño poro o una 
grieta transversal en la pared oogonial. La forma y la 
posición de esta abertura son bastante características 
para una especie y son caracteres de importancia 
diagnóstica en la separación de especies entre sí. El 
protoplasto dentro del oogonio se transforma en un 
solo óvulo. El núcleo está ubicado centralmente den- 
tro del óvulo en desarrollo (Klebahn, 1892; Ohashi, 
1930), pero poco antes de la fertilización migra a la 
periferia del óvulo justo dentro de la abertura en la 
pared oogonial. Los óvulos listos para la fertilización 
se retraen ligeramente de la pared oogonial y desa- 
rrollan un punto receptivo hialino externo al núcleo. 

Los filamentos masculinos enanos de las especies 
nanándricas son producidos por la germinación de 
zoosporas especiales (androsporas) que se producen 
dentro de androsporangios. Los androsporangios 
(Fig. 34A) tienen un aspecto bastante similar al de los 
anteridios de las especies de macrándricas. Si una es- 
pecie nanándrica posee androsporangios y oogonios 
nacidos en el mismo filamento, es ginandrospórica; 
si tanto el androsporangio como el oogonio nacen en 
filamentos separados, la especie es idioandrospórica. 
Los androsporangios, similares a los anteridios, se 
producen por la división desigual de una célula ma- 
dre. Sólo se forma una androspora dentro del andros- 
porangio (Hirn, 1900; Tiffany, 1930) y, cuando se libe- 
ra por primera vez, esta se encuentra rodeada por una 
vesícula. Después de que la vesícula desaparece, la 
androspora nada libremente en todas las direcciones 
hasta que llega cerca del oogonio o de un oogonio en 
desarrollo. Luego se adhiere y germina para formar 
un filamento masculino enano—el nanandrio. Las 
androsporas de ciertas especies, como O. concatena- 
tum, se posan sobre células madre oogoniales que aún 
no se han dividido en células de oogonio y células 
suspensoras (Fig. 34B-C). Estas especies llevan regu 





Fig. 33. Oogonios de una especie macrándrica de Oedogonium, O. crassum. A, con un óvulo listo para la fertiliza- 
ción. B, justo después de la fertilización; el anterozoide dentro del oogonio es probablemente uno supernumera- 
rio. C, cigoto después del momento en que se inicia la formación de la pared. 


larmente sus nanandrios sobre la célula suspensora. 
Otras especies suelen liberar androsporas tras la divi- 
sión de la célula madre oogonial, y sus nanandrios 
pueden estar posados sobre el oogonio o sobre la cé- 
lula suspensora. Los gérmenes unicelulares de los na- 
nandrios son, excepto por su menor tamaño, muy pa- 
recidos a los gérmenes desarrollados a partir de las 
zoosporas. Los gérmenes unicelulares de la mayoría 
de las especies funcionan como células madre anteri- 
diales y cortan uno o más anteridios en sus ápices 
(Fig. 34B). La parte inferior de la célula madre anteri- 
dial nunca se utiliza completamente en la formación 
de anteridios y persiste como un pie que sostiene los 
anteridios. El protoplasto de cada anteridio se divide 
para formar dos anterozoides, cada uno con una coro- 
nilla apical de flagelos (Hirn, 1900; Tiffany, 1930). 

Es un hecho generalmente aceptado que las espe- 
cies nanándricas han evolucionado a partir de las ma- 
crándricas. Algunos ficólogos piensan que esto se ha 
producido por una reducción gradual del tamaño de 
los filamentos masculinos de las especies heterotáli- 
cas macrándricas. La presencia de especies macrán- 
dricas con filamentos masculinos algo más pequeños 
(Hirn, 1900; West, 1912) y la formación precoz de an- 
teridios por parte de los filamentos jóvenes de las es- 
pecies heterotálicas (Fritsch, 1902a) se consideran una 
prueba de ello. La similitud en la estructura y el desa- 


rrollo de los androsporangios y los anteridios ma- 
crándricas indica, sin embargo, que los androsporan- 
gios han evolucionado a partir de los anteridios. Las 
androsporas son, en cierto sentido, anterozoides ma- 
crándricos que siempre se desarrollan partenogénica- 
mente (Schaffner, 1927), pero que aún conservan sufi- 
ciente de su naturaleza gamética para nadar y germi- 
nar sobre los oogonios o células relacionadas con 
ellas. 

El desarrollo oogonial de las especies nanándricas 
es idéntico al de las especies macrándricas. 

La fertilización en las especies nanándricas y ma- 
crándricas se lleva a cabo por el anterozoide que nada 
a través de la abertura de la pared oogonial y entra al 
óvulo en el punto receptivo hialino (Fig. 33A-B) 
(Hirn, 1900; Klebahn, 1892; Ohashi, 1930). Los núcle- 
os masculino y femenino se unen en estado de reposo 
y su fusión tiene lugar poco después de la entrada del 
anterozoide (Gussewa, 1930; Klebahn, 1892; Ohashi, 
1930). El cigoto, que está un poco retraído de la pared 
oogonial y tiene una forma diferente, comienza a se- 
cretar una pared tan pronto como se forma (Fig. 33C). 
Las paredes de los cigotos maduros suelen estar com- 
puestas de tres capas, pero algunas especies tienen 
una pared con dos capas solamente. La capa exterior 
del interior puede ser lisa, pero a menudo está orna- 
mentada con fosas, escrobiculaciones, reticulaciones 
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Fig. 34. Reproducción sexual de una especie nanándrica de Oedogonium, O. concatenatum. 


o costillas. El color del protoplasto en el cigoto en ma- 
duración cambia de verde a marrón rojizo, debido en 
gran parte a la acumulación de un aceite rojizo. 

En algunas especies, los óvulos que no han sido fe- 
cundados forman regularmente partenosporas; en 
otras especies, los óvulos no fecundados se desinte- 
gran. Las partenosporas tienen una pared similar a la 
del cigoto, pero pueden distinguirse de los cigotos 
por el hecho de que llenan completamente la cavidad 
oogonial y tienen la misma forma que el oogonio 
(Mainx, 1931). 

El cigoto es eventualmente liberado del filamento 
por una descomposición de la pared oogonial. Por lo 
general, se somete a un nuevo período de reposo an- 
tes de germinar, y esto puede durar regularmente un 
año o más (Mainx, 1931). Durante la maduración se 
produce una división meiótica del núcleo del cigoto 
para formar cuatro núcleos haploides (Gussewa, 
1930; Mainx, 1931). Poco antes de la germinación el 
protoplasto se vuelve verde y se divide para formar 
cuatro protoplastos hijos, cada uno de los cuales se 
convierte en una zoospora (Gussewa, 1930; Jurányi, 
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1873; Mainx, 1931; Pringsheim, 1858). Las zoosporas 
se encuentran dentro de una vesícula común cuando 
son liberadas por primera vez por un estallido de la 
pared de cigoto, pero la vesícula desaparece pronto. 
Las células en enjambre y el posterior desarrollo de 
las zoosporas en filamentos son idénticos a los de las 
zoosporas producidas por las células vegetativas. En 
algunas especies heterotálicas macrándricas se ha de- 
mostrado que dos de las cuatro zoosporas se convier- 
ten en filamentos masculinos y las otras dos en fila- 
mentos femeninos (Mainx, 1931). 


ORDEN ZYGNEMATALES 


Los Zygnematales (Conjugales) se diferencian de 
todas las demás clorofíceas en que sus gametos son 
ameboides y no tienen flagelos. La reproducción se- 
xual es siempre isógama. 

La orden incluye unos 40 géneros y 3.000 especies, 
todos ellos son dulceacuícolas. 

Las células pueden estar solitarias o unidas de ex- 
tremo a extremo en filamentos no ramificados. La 











Fig. 35. Zygnema spp. A, células vegetativas maduras. B, células recientemente divididas. C-E, etapas en la repro- 


ducción sexual. 


pared celular se compone generalmente de dos capas, 
una capa de celulosa junto al protoplasto y una capa 
externa de material péctico. Los cloroplastos son de 
tres tipos generales: bandas espirales periféricas re- 
torcidas que extienden a lo largo de una célula, una 
placa axial que extiende a lo largo de una célula, o dos 
cloroplastos estrellados axiales entre sí. Hay muchas 
modificaciones de este último tipo en las Desmidia- 
ceae, y muchos miembros de esta familia tienen cloro- 
plastos “estrellados” de los que han desaparecido los 
rayos o la masa central. 

Ninguno de los Zygnematales forma cuerpos re- 
productivos asexuales. Todos los géneros se reprodu- 
cen sexualmente mediante la fusión de aplanogame- 
tos ameboides. Los aplanogametos se forman indivi- 
dualmente dentro de una célula, y en la mayoría de 
los géneros todo el protoplasto se utiliza en la pro- 
ducción de un aplanogameto. La unión gamética pue- 
de producirse a través de una conexión tubular esta- 
blecida entre dos células, o bien es posible que los 
aplanogametos escapen de las paredes circundantes 
en el momento en que se fusionan entre sí. El cigoto 
(frecuentemente llamado cigospora) desarrolla una 
pared gruesa y entra en un período de reposo antes 
de germinar. El hecho de que todas las especies inves- 
tigadas citológicamente tengan una división meiótica 
del núcleo del cigoto parece justificar la suposición de 
que las células vegetativas de todos los Zygnematales 
son haploides (Kauffman, 1914; Kurssanow, 1911; 
Potthof, 1927; Tróndle, 1911). Dependiendo del géne- 


ro, el cigoto en germinación da lugar a uno, dos o cua- 
tro talos nuevos. 

Algunos ficólogos dividen a los Zygnematales en 
dos familias, una que contiene los géneros verdadera- 
mente filamentosos, y otra que contiene los géneros 
unicelulares y sus derivados (conocidos colectiva- 
mente como los désmidos). Otros ficólogos recono- 
cen dos series entre los désmidos y le dan a cada uno 
el rango de familia. 


Familia Zygnemataceae 


Las Zygnemataceae tienen células cilíndricas que 
están unidas permanentemente en filamentos no ra- 
mificados. Las paredes celulares no tienen poros. El 
protoplasto puede contener uno o varios cloroplastos 
periféricos zonados en espiral, o un solo cloroplasto 
axial laminado, o dos cloroplastos axiales estrellados. 
La unión de dos aplanogametos se produce general- 
mente por el establecimiento de una conexión tubular 
(tubo de conjugación) entre dos células, pero en ca- 
sos raros la unión gamética puede producirse a través 
de una abertura en la pared entre dos células adya- 
centes. 

Según la monografía más reciente de la familia 
existen 13 géneros y 533 especies (Transeau, 1951). 

El género conocido Spirogyra es un miembro de la 
familia. Otro miembro ampliamente distribuido es 
Zygnema, un género con unas 95 especies. Tiene célu- 
las con dos cloroplastos estrellados, pero uno puede 
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Fig. 36. Diagrama de la formación y germinación del cigoto en Zygnema. 


no estar seguro de que cualquier filamento vegetativo 
con tales células sea Zygnema, porque las células de 
otros tipos de Zygnemataceae también tienen dos clo- 
roplastos estrellados. Las células de Zygnema son ci- 
líndricas y suelen tener una longitud no superior al 
doble de la anchura. Las paredes laterales de los fila- 
mentos de Zygnema tienen una capa gruesa de pecto- 
sa (Tiffany, 1924), y nunca se produce un replegado 
(replicación) de las paredes transversales como se en- 
cuentra en ciertas especies de Spirogyra. La mayoría 
de los filamentos tienen todas las células por igual, 
pero ocasionalmente ciertas células del filamento 
desarrollan excrecencias rizoidales (haptera) (Borge, 
1894; Iyengar, 1923). 

Los dos cloroplastos estrellados se encuentran 
axiales entre sí y en el eje longitudinal de la célula 
(Fig. 35A). El cloroplasto tiene numerosas hebras de- 
licadas a masivas que se extienden hasta la membra- 
na plasmática y tiene un solo gran pirenoide en su 
centro. Las células son uninucleadas, con el núcleo in- 
crustado en una amplia hebra de citoplasma que co- 
necta los dos cloroplastos. 

La división del núcleo generalmente comienza 
temprano en la noche y se completa a medianoche. La 
división celular se produce poco después de la divi- 
sión nuclear. Es transversal y se debe a un surco anu- 
lar de la membrana plasmática en una zona interme- 
dia entre los extremos de la célula. En la división ce- 
lular cada célula hija recibe uno de los cloroplastos de 
la célula madre. El núcleo de una célula hija recién- 
temente dividida se encuentra al lado del cloroplasto 
y a medio camino entre los polos de la célula (Fig. 
35B). Posteriormente se produce la división del cloro- 
plasto, acompañada de la división del pirenoide y la 
migración del núcleo a una posición intermedia entre 
los dos cloroplastos hijos (Escoyez, 1907; Merriam, 
1906). 

La división celular aumenta el número de células 
en un filamento pero no resulta en un aumento direc- 
to del número de filamentos. Zygnema puede repro- 
ducirse vegetativamente por un corte accidental de 
filamentos, y el rápido aumento en el número de ellos 
cuando las algas crecen en aguas tranquilas muestra 
que este es un método eficiente de reproducción. En 
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casos muy raros se produce una multiplicación vege- 
tativa por disyunción en células individuales o en 
fragmentos con unas pocas células cada uno. Se ha 
informado de que una especie terrestre forma células 
de reposo de paredes gruesas (de Puymaly, 1922a). 
Estas células de Zygnemataceae son generalmente 
llamados “acinetos”, pero no son estrictamente com- 
parables a los acinetos de los Ulotrichales y otras clo- 
rofíceas porque no hay una verdadera pared de espo- 
ra fusionada con la pared de la célula vegetativa. 

El protoplasto de las células de Zygnema también 
puede redondearse y secretar una pared gruesa alre- 
dedor. Para cualquier especie dada, la estructura y or- 
namentación de las paredes especiales que rodean 
estos cuerpos son idénticas a la estructura de las pare- 
des de los cigotos. Por lo tanto, es mucho más apro- 
piado denominarlas partenosporas o acigotos (aci- 
gosporas) que aplanosporas. La naturaleza gamética 
de las partenosporas es claramente evidente en la 
conjugación de filamentos cuando resultan de la inca- 
pacidad de los gametos para unirse entre sí. Práctica- 
mente todas las colecciones de Zygnema contienen 
una o más partenosporas de esta naturaleza. Unas po- 
cas especies forman regularmente partenosporas en 
mayor número que los cigotos, o forman sólo parte- 
nosporas. 

Hay una marcada periodicidad estacional de la re- 
producción sexual y cada especie suele fructificar en 
una época determinada del año. La mayoría de las es- 
pecies fructifican en primavera. Se ha demostrado 
que el tiempo de fructificación de Spirogyra está direc- 
tamente correlacionado con la relación entre la super- 
ficie y el volumen de la célula (Transeau, 1916), y lo 
mismo se cree que es cierto para Zygnema. Las células 
vegetativas de Zygnema funcionan directamente co- 
mo gametangios, y cada célula produce un solo ga- 
meto no flagelado. Todas las células del filamento son 
potencialmente capaces de producir gametos, y en el 
momento de la fructificación, todas o casi todas las 
células del filamento producen gametos simultánea- 
mente. En el momento de la unión gamética los game- 
tangios se conectan en pares por medio de un tubo de 
conjugación. La conexión tubular puede establecerse 
entre células de diferentes filamentos (conjugación 





Fig. 37. Células vegetativas de varias Mesotaeniaceae. A, Spirotaenia condensata. B, Netrium digitus. C-E, Mesotae- 


nium greyil var. breve. 


escalariforme) o entre células adyacentes del mismo 
filamento (conjugación lateral). La conjugación de 
Zygnema suele ser escalariforme. 

La conjugación escalariforme comienza con una 
aproximación de dos filamentos de manera que se en- 
cuentran uno al lado del otro alo largo de toda su lon- 
gitud. Las pequeñas protuberancias cupuliformes 
luego crecen una hacia la otra a partir de pares de cé- 
lulas opuestas, y cada protuberancia se alarga hasta 
que se convierte en una pequeña protuberancia cilín- 
drica (Fig. 35C). Las excrecencias cilíndricas de célu- 
las opuestas entran en contacto; la pared de cada una 
se digiere en el punto de contacto mutuo; y con el es- 
tablecimiento de la apertura las dos excrecencias se 
convierten en un tubo de conjugación. En algunas es- 
pecies ambos gametos se vuelven ameboides y mi- 
gran al tubo de conjugación donde se fusionan entre 
sí para formar el cigoto. En otras especies, uno de los 
gametos (el masculino) es activamente ameboide, y el 
otro (el femenino) es pasivo. La unión gamética en 
tales especies se produce en el gametangio femenino 
(Fig. 35D). La diferenciación sexual en estas especies 
puede ser reconocida en una etapa relativamente 
temprana de conjugación debido a la contracción 
temprana del protoplasto masculino y su rotación, de 
modo que los dos cloroplastos permanecen perpendi- 
culares al tubo de conjugación en desarrollo. 

La unión de los dos núcleos de los gametos en el 
cigoto puede llevarse a cabo a la vez o puede retrasar- 
se por un tiempo (Fig. 35E). Los cuatro cloroplastos 
persisten por un tiempo, pero hay una eventual de- 
sintegración de los dos que se encuentran en el eje 
corto del cigoto (Kurssanow, 1911), y es muy proba- 
ble que los cloroplastos degenerados hayan sido 
aportados por el gameto masculino (Fig. 36C-D). El 
desarrollo de una pared alrededor del cigoto comien- 
za bastante temprano, pero no se desarrolla comple- 
tamente durante varias semanas. La pared madura 
consiste en una fina capa interna de celulosa, una fina 
capa externa de celulosa o pectosa y una gruesa capa 
media de celulosa que puede estar más o menos quiti- 
nizada (Tiffany, 1924). La coloración y ornamenta- 
ción características del cigoto de una especie en parti- 
cular se desarrollan generalmente en la capa media 


de la pared. Los cigotos son eventualmente liberados 
por la descomposición de las paredes del tubo de con- 
jugación o gametangial. Raramente germinan tan 
pronto como parecen maduras; y es muy probable 
que en la mayoría de las especies no haya germina- 
ción hasta la primavera siguiente a su formación. 

Antes de la germinación, el núcleo del cigoto se di- 
vide meióticamente (Fig. 36) (Kurssanow, 1911). Tres 
de los núcleos haploides resultantes degeneran, el 
cuarto permanece sin cambios hasta que el cigoto ger- 
mina (Fig. 36D-F). En el momento de la germinación 
se produce la ruptura de las dos capas más externas 
de la pared del cigoto. El protoplasto, aún rodeado 
por la capa más interna de la pared, puede escapar de 
las capas externas (Fig. 36G-I) o sólo parcialmente de 
ellas (DeBary, 1858; Kurssanow, 1911). En cualquier 
caso, se divide transversalmente, y las dos células 
hijas se dividen y vuelven a dividirse para formar un 
filamento. 


Familia Mesotaeniaceae 


Las Mesotaeniaceae, los désmidos “sacodermos”, 
tienen células uninucleadas de diversas formas, y 
pueden estar solitarias o unidas en simples filamen- 
tos. Las paredes celulares no tienen poros, y las célu- 
las en división, a diferencia de los désmidos “placo- 
dermo”, no presentan la regeneración de una nueva 
“semicélula” La conjugación se produce generalmen- 
te por medio de un tubo de conjugación definido. 

La familia incluye 7 géneros y unas 75 especies. 
Todas las especies son dulceacuícolas, y la mayoría 
de ellas están restringidas a aguas blandas. 

Las paredes celulares de las Mesotaeniaceae (Fig. 
37) no están segmentadas, no tienen poros y nunca 
están impregnadas con compuestos de hierro (Hófler, 
1926; Ltitkemiiller, 1902). La mayoría de los géneros 
tienen una pared compuesta de dos capas concéntri- 
cas, pero algunos tienen una con tres capas. La capa 
más interna consiste casi totalmente en celulosa y la 
más externa casi totalmente en pectosa. La capa pécti- 
ca gelatinosa puede ser bastante amplia, y en algunos 
casos las vainas de las células son confluentes entre sí 
para producir una masa mucilaginosa amorfa que 
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Fig. 38. Diagrama de la formación y germinación del cigoto de Netrium digitus. (Diagrama basado en Potthoff, 1928). 


contiene muchas células. 

Los cloroplastos de las Mesotaeniaceae son de los 
mismos tres tipos que se encuentran en las Zygnema- 
taceae (Carter, 1919a, 1920a). Las células de los tres 
tipos tienen sus núcleos localizados como en los tipos 
correspondientes entre las Zygnemataceae. 

Los escasos datos sobre la división celular entre 
las Mesotaeniaceae indican que es idéntica a la de las 
Zygnemataceae (DeBary, 1858; Kauffmann, 1914; 
West, 1915). El aumento de la longitud parece tener 
lugar a lo largo de toda la longitud de las células hijas 
y no, como en el caso de las Desmidiaceae, por la for- 
mación de una nueva semicélula. La división celular 
suele ir seguida de una separación inmediata de las 
células hijas como resultado de la desintegración de 
la laminilla media entre ellas. En al menos dos de los 
géneros, las células suelen permanecer unidas de ex- 
tremo a extremo durante varias generaciones de célu- 
las, pero estos filamentos se disocian fácilmente en cé- 
lulas individuales cuando se alteran. 

Se han registrado conjugaciones para todos los gé- 
neros. En algunos géneros es de ocurrencia frecuente; 
en otros es infrecuente. El proceso es iniciado por dos 
células que se envuelven en una vaina gelatinosa co- 
mún. El par de células puede estar paralelo o en án- 
gulo recto entre sí. La conjugación se produce gene- 
ralmente entre células completamente maduras, pero 
en Netrium se produce entre células recientemente di- 
vididas (Potthoff, 1928). La mayoría de las especies 
establecen un tubo de conjugación similar al de las 
Zygnemataceae. El cigoto se forma en el tubo de con- 
jugación de aquellas especies que forman el tubo. 

Los cigotos de las Mesotaeniaceae tienen una pa- 
red gruesa y generalmente está compuesta de tres ca- 
pas. Sin embargo, estos cigotos no tienen la elaborada 
escultura y espinescencia que tan a menudo se en- 
cuentran en los de las Desmidiaceae. 

En dos géneros, el núcleo del cigoto en madura- 
ción sufre una división meiótica y forma cuatro nú- 
cleos funcionales (Kauffmamn, 1914; Potthoff, 1928). 
En cierto género, el núcleo resultante de la fusión se 
divide meióticamente para formar dos núcleos fun- 
cionales y dos no funcionales (Fig. 38) (Potthoff, 
1928). A las divisiones nucleares le sigue, respectiva- 
mente, la división del protoplasto en cuatro o dos 
protoplastos hijos. Esto puede ocurrir antes o des- 
pués de la ruptura de las capas externas de la pared 
de cigoto. 
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Familia Desmidiaceae 


Las Desmidiaceae, los désmidos “placodermo”, 
tienen células que pueden estar solitarias, unidas de 
extremo a extremo en colonias filamentosas, o unidas 
en colonias amorfas. En todos los géneros excepto 
dos, las células tienen una constricción media eviden- 
te (seno), dividiéndolas en dos mitades distintas (se- 
micélulas) unidas por una zona de conexión (istmo). 
Las células de varios géneros son de formas diversas, 
pero todas tienen paredes transversalmente segmen- 
tadas y con poros verticales. Las células conjugadas 
forman un cigoto cuando los protoplastos se escapan 
de las paredes circundantes y se unen. 

Hay 23 géneros y unas 2.500 especies, todos son 
dulceacuícolas. Las Desmidiaceae se encuentran es- 
casamente mezcladas con algas que flotan libremente 
en todas partes, pero las colecciones ricas en especies 
y en número de individuos se hacen generalmente só- 
lo cuando las aguas tienen un pH de 5 a 6. La mayoría 
de los géneros son inmediatamente reconocibles por- 
que sus células están transversalmente constreñidas 
en dos mitades simétricas. Las distinciones genéricas 
se basan enteramente en la forma y estructura de las 
células vegetativas (Fig. 39). Las distinciones específi- 
cas se basan en parte en la forma de la célula y en 
parte en la ornamentación de la pared celular. En mu- 
chos géneros la célula debe ser examinada tanto en 
vista frontal como vertical antes de que la especie 
pueda ser determinada con exactitud. 

Todas las Desmidiaceae tienen tres capas concén- 
tricas. La capa más interna es delgada y está com- 
puesta enteramente de celulosa; la capa media es algo 
más gruesa y tiene un sustrato de celulosa impregna- 
do de compuestos pécticos; la capa externa es una 
vaina gelatinosa de pectosa que puede ser estrecha o 
muy ancha. Las dos capas internas están perforadas 
por poros verticales que normalmente están dispues- 
tos en un patrón definido (Liitkemiiller, 1902). Los 
poros pueden estar presentes en todas las partes de 
una pared excepto en el istmo, o pueden estar locali- 
zados en partes definidas de cada semicélula. Los po- 
ros se llenan con un material péctico que a menudo 
es de una consistencia más dura que la vaina acuosa 
del material péctico y se extiende hasta ella. A veces 
el material gelatinoso que se extiende a través de los 
poros es evidente en las células vivas, pero a menudo 
es evidente sólo cuando las paredes han sido teñidas 





Fig. 39. Células vegetativas de varias Desmidiaceae. A, Xanthidium antilopaeum var. polymazum. B, Closterium mo- 
niliforme. C, Staurastrum curvatum. D, Cosmarium reniforme. E, Euastrum affine. E, Micrasterias apiculata. G, Desmi- 


dium aptogonum. 


con reactivos especiales (Liitkemiiller, 1902). Muchas 
Desmidiaceae tienen paredes celulares marrones de- 
bido a la impregnación con sales de hierro. Las sales 
están localizadas principalmente en la capa media, y 
pueden estar distribuidas uniformemente sobre toda 
la capa o restringidas a ciertas partes de ella (Hófler, 
1926). Muchas Desmidiaceae se mueven sobre el fon- 
do y hacia el lado cuando se colocan en un acuario. El 
movimiento está en una serie de sacudidas, y se ha 
demostrado que está íntimamente relacionado con 
una secreción localizada de material gelatinoso a tra- 
vés de poros en un extremo de la célula (Klebs, 1885; 
Kol, 1927; Schróder, 1902). 

En la gran mayoría de las Desmidiaceae hay al me- 
nos un cloroplasto en cada semicélula (Carter, 1919a, 
1919b, 1920, 1920a). Algunas especies con células 
muy pequeñas tienen un solo cloroplasto que se ex- 
tiende a lo largo de toda la célula. Cuando hay un clo- 
roplasto en las semicélulas, está axialmente posicio- 
nado; cuando hay dos cloroplastos por semicélula, se 
encuentran axial y lateralmente posicionados entre sí. 
Las especies con cuatro o más cloroplastos en cada 


semicélula los tienen en posición parietal. Existe una 
gran diversidad en el perfil de los cloroplastos de una 
especie a otra, y en muchos casos el contorno se com- 
plica aún más por las excrecencias laminares. En al- 
gunas especies hay poca variación en la forma del clo- 
roplasto de célula a célula; en otras especies hay una 
tendencia tan marcada a variar que la mayoría de los 
individuos no se ajustan a ningún tipo dado. Los clo- 
roplastos pequeños regularmente tienen sólo uno o 
dos pirenoides, que están más o menos en posición 
media; los cloroplastos masivos grandes generalmen- 
te tienen numerosos pirenoides indiscriminadamente 
dispersos. 

El núcleo siempre se encuentra en el istmo de una 
célula y a menudo está conectado con extensiones 
filamentosas del cloroplasto. Ciertos géneros con cé- 
lulas alargadas tienen una vacuola esférica con uno o 
más gránulos vibrantes en cada polo de las células. Se 
ha demostrado que los gránulos son cristales de yeso 
(Fischer, 1884), y se ha sostenido que funcionan como 
estatolitos (Steinecke, 1926). 

En los géneros con un istmo conspicuo, la división 
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Fig. 40. División celular en Sphaerozosma aubertianum var. archerii. A, célula indivisa. B-E, etapas sucesivas en la 


división. 


celular después de la división nuclear comienza con 
la elongación del istmo. La célula entonces se divide 
transversalmente en el istmo alargado, después de lo 
cual la porción del istmo unida a cada semicélula se 
agranda para formar una nueva semicélula (Fig. 40). 
La división del cloroplasto o cloroplastos en cada una 
de las semicélulas originales se produce durante el 
desarrollo de nuevas semicélulas. Los nuevos pire- 
noides pueden formarse por división de los presentes 
en un cloroplasto (Acton, 1916), o pueden formarse de 
novo (Carter, 1919a). Ocasionalmente, la división ce- 
lular falla o queda incompleta a medida que el istmo 
comienza a alargarse. El continuo agrandamiento de 
este istmo indiviso resulta en una célula monstruosa 
en la que una estructura de forma anormal se interca- 
la entre dos semicélulas. 

Se han registrado aplanosporas para unas pocas 
especies, pero la mayoría de las llamadas aplanospo- 
ras son partenosporas. Posiblemente los cuerpos en 
forma de esporas que se forman en las células de un 
género son verdaderas aplanosporas, ya que su for- 
ma no es la misma que la de los cigotos (Roy é Bissett, 
1893-1894). 

Los cigotos (Fig. 41) han sido descritos para mu- 
chas especies, pero son poco frecuentes y rara vez se 
tiene la suerte de recolectar material rico en especíme- 
nes fructíferos. La conjugación suele producirse entre 
células completamente maduras, pero a veces es sólo 


entre células recientemente divididas en las que las 
nuevas semicélulas no han alcanzado su tamaño má- 
ximo. En algunos casos, las células conjugadas recién 
divididas son células hermanas. La conjugación de 
especies solitarias que flotan libremente se produce 
entre dos células que se encuentran dentro de una en- 
voltura gelatinosa común. Todas excepto cuatro o 
cinco especies forman un solo cigoto dentro de la en- 
voltura gelatinosa común. Las cuatro o cinco especies 
excepcionales forman cigotos gemelos, y en algunos 
casos se ha demostrado que esto se debe a la conjuga- 
ción en pares entre cuatro células hijas jóvenes que 
yacen dentro de la envoltura común. Casi todas las 
especies unicelulares tienen las dos células dentro de 
una envoltura que se abre en el istmo y ambos proto- 
plastos se mueven fuera de las paredes celulares y se 
encuentran a mitad de camino entre los dos. Unas po- 
cas especies unicelulares (Scherffel, 1928) y filamen- 
tosas (Carter, 1923) desarrollan un tubo de conjuga- 
ción y generalmente el cigoto se forma en el tubo. Los 
cigotos de las Desmidiaceae tienen una pared com- 
puesta de tres capas. La capa más externa a menudo 
desarrolla espinas o verrugas distintivas de la espe- 
cie. 

La unión gamética (Fig. 42) es seguida por la fu- 
sión de los dos núcleos. En las especies con un solo 
cloroplasto aportado por cada gameto, un cloroplasto 
se va desintegrando a medida que madura el cigoto 





Fig. 41. Cigotos de Desmidiaceae. A, Staurastrum fucigerum. B, Arthrodesmus incus var. extensus. C, Closterium calos- 
porum. 


54 





Fig. 42. Diagrama de la formación y germinación del cigoto de Cosmarium. (Diagrama basado en Klebahn, 1891). 


(Potthoff, 1927); en las que tienen dos cloroplastos de 
cada gameto, dos cloroplastos se van desintegrando 
(Klebahn, 1891). Se ha demostrado que tres géneros 
tienen dos divisiones sucesivas del núcleo resultante 
de la fusión seguidas de una desintegración de dos o 
tres de los cuatro núcleos (Klebahn, 1891; Potthoff, 
1927). Se ha demostrado que la división del núcleo 
del cigoto es meiótica en uno de los géneros (Potthoff, 
1927), y lo mismo es probablemente cierto en los 
otros. En el género donde dos núcleos se desintegran, 
el protoplasto del cigoto en germinación se divide en 
dos protoplastos hijos (Klebahn, 1891), cada uno de 
los cuales se convierte en una célula vegetativa des- 
pués de la liberación de la pared del cigoto (Fig. 42). 
En el género con una degeneración de tres núcleos, el 
protoplasto del cigoto no se divide antes de la germi- 
nación. Se ha descrito que en un cuarto género se for- 
man cuatro núcleos dentro del cigoto en maduración 
y el cigoto en germinación produce una, dos, tres, 
cuatro células (Turner, 1922). 


ORDEN CHLOROCOCCALES 


Las células de los Chlorococcales pueden ser soli- 
tarias, Oo pueden estar unidas en colonias no filamen- 
tosas con un número definido o indefinido de células. 
Las células pueden ser uninucleadas o plurinuclea- 
das, pero en ningún caso se dividen vegetativamente. 
La reproducción asexual se produce por medio de zo- 
osporas o aplanosporas que con frecuencia son autos- 
poras. La reproducción sexual, cuando está presente, 
es isógama, anisógama u oógama. 

La orden incluye alrededor de 100 géneros y 800 
especies. Casi todas las especies son dulceacuícolas, y 
muchas de ellas se encuentran sólo en el plancton de 
estanques y lagos. 

La característica principal de la orden es la falta de 
división celular vegetativa. Los Chlorococcales cons- 





tituyen una línea evolutiva derivada directamente de 
Volvocales unicelulares y que da lugar a formas más 
elaboradas en las que no hay división vegetativa de 
las células (Fig. 6). Las únicas divisiones en protoplas- 
tos de los Chlorococcales son las que preceden inme- 
diatamente a la formación de zoosporas, autosporas, 
gametos u otros cuerpos reproductivos. La pérdida 
de la capacidad de división vegetativa no siempre ha 
estado acompañada de la pérdida de la capacidad de 
división de los núcleos, y existen varios Chlorococca- 
les plurinucleados (cenocíticos) con un número defi- 
nido o indefinido de núcleos. La formación de colo- 
nias por ciertos géneros se debe a una aposición de 
todas las zoosporas o aplanosporas (autosporas) libe- 
radas de una célula madre, o se debe a que las células 
desarrolladas a partir de esporas permanecen dentro 
de una matriz común producida por la gelatinización 
de las paredes de la célula madre. 

Los Chlorococcales están divididos en siete o nue- 
ve familias. Algunas de ellas (Hydrodictyaceae y Sce- 
nedesmaceae) son naturales; otras (como las Oocysta- 
ceae y Chlorococcaceae) son más o menos artificiales, 
y los miembros de una familia tienen poco en común 
aparte del método de reproducción. 


Familia Chlorococcaceae 


Las Chlorococcaceae incluyen los géneros unice- 
lulares zoospóricos en los que las células son más o 
menos globosas y aparentemente haploides. Las célu- 
las son generalmente uninucleadas. Los cloroplastos 
tienen varias formas, de género a género. La repro- 
ducción asexual se produce por medio de zoosporas 
(a veces también por aplanosporas) que se separan 
unas de otras después de la liberación. La reproduc- 
ción sexual es isógama y se lleva a cabo por la fusión 
de zoogametos. 

La familia incluye unos 10 géneros y 50 especies, 


Fig. 43. Chlorococcum humicola. A-B, células vegetativas. D-E, células conteniendo zoosporas. F, zoosporas. 
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Fig. 44. Trebouxia cladoniae. A-C, células vegetativas. D, célula conteniendo autosporas. 


todos son dulceacuícolas. 

El género tipo, Chlorococcum, es un alga subaérea 
que a veces crece en abundancia en suelos húmedos 
o en ladrillos. Las células pueden estar solitarias, o 
pueden ser gregarias y estar en una masa pulverulen- 
ta o incrustadas en una matriz gelatinosa. Una de las 
características que distinguen a este género de la ma- 
yoría de las algas unicelulares globosas verdes es la 
sorprendente variación en el tamaño de las células 
vegetativas de cualquier especie (Fig. 43A-C). Las 
células jóvenes son de paredes delgadas y esféricas o 
algo comprimidas. Las células viejas tienen paredes 
gruesas, a menudo de forma irregular debido a en- 
grosamientos locales de tipo botón. Los cloroplastos 
de células jóvenes son copas parietales masivas que 
llenan completamente la célula, excepto por una pe- 
queña área hialina en un lado. Contienen un solo pi- 
renoide. Las células viejas tienen un cloroplasto difu- 
so que generalmente contiene muchos granos de al- 
midón y a veces gotas de aceite. Las células son uni- 
nucleadas hasta poco antes de la reproducción (Bold, 
1931; Bristol, 1919). 

Nunca hay un aumento en el número de células 
por división vegetativa, y toda formación de nuevas 
células se debe a una germinación de zoosporas o 
aplanosporas. La reproducción por medio de zoospo- 
ras puede producirse en casi cualquier etapa de la 
ampliación de una célula (Artari, 1892; Bristol, 1919). 
Las células pequeñas suelen formar de 8 a 16 zoospo- 
ras; las células grandes producen muchas zoosporas 
(Fig. 43D-E). Las células son plurinucleadas en el mo- 
mento de la reproducción, y hay una división progre- 
siva en protoplastos uninucleados por un surco hacia 
adentro de la membrana plasmática (Bold, 1931). 
Cada protoplasto uninucleado se transforma en una 
zoospora, y las zoosporas se liberan a través de una 
abertura en la pared de la célula madre. Las zoospo- 
ras (Fig. 43F) son elipsoidales y biflageladas, y tienen 
un ocelo y un cloroplasto cupuliforme. Los protoplas- 
tos uninucleados formados por la división progresiva 
pueden convertirse en aplanosporas en lugar de zo- 
osporas. La pared de la célula parental puede estallar 
a medida que las aplanosporas comienzan a agran- 
darse hasta convertirse en células vegetativas, y la 
mayor parte del agrandamiento se produce después 
de que se liberan las aplanosporas (Bold, 1931), o bien 
las aplanosporas pueden permanecer dentro de la an- 
tigua pared de la célula parental hasta que esta última 
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se gelatiniza. Esto da como resultado una etapa pal- 
meloide. Las células de las etapas palmeloides se di- 
viden para formar dos o cuatro células hijas desnudas 
que se flagelan y funcionan como gametos (Bristol, 
1919). 

La reproducción sexual se produce también por 
medio de gametos biflagelados formados por la divi- 
sión de protoplastos de células vegetativas ordinarias 
(de Puymaly, 1924). Estos gametos se forman de la 
misma manera que las zoosporas. 

Trebouxia se encuentra tanto en el talo de los líque- 
nes como entre las algas aéreas de vida libre. Se han 
descrito muchas especies, pero las que se encuentran 
en la mayoría de los líquenes no pueden distinguirse 
morfológicamente de T. cladoniae. Trebouxia no es la 
única alga verde unicelular en los líquenes (Chodat, 
1913), pero es la que se encuentra con más frecuencia. 
Las células suelen ser esféricas, pero pueden ser ovoi- 
des o piriformes. Las paredes celulares son siempre 
delgadas, y nunca tienen los espesores irregulares 
que se encuentran en las paredes de Chlorocococcum. 
Trebouxia se diferencia de la gran mayoría de los gé- 
neros de la familia en que tiene un cloroplasto masivo 
situado en el centro que se extiende casi hasta la 
membrana plasmática (Fig. 44A-C). El contorno del 
cloroplasto suele ser irregular y lobulado. Hay un 
solo pirenoide en el centro del cloroplasto. El núcleo 
único de la célula se encuentra a un lado del cloro- 
plasto y justo dentro de la membrana plasmática. 

No se multiplica por división celular vegetativa. 
La reproducción por medio de zoosporas se ha obser- 
vado repetidamente cuando el alga está creciendo en 
un medio líquido (Chodat, 1913; Famintzin, 1914; Fa- 
mintzin € Boranetzky, 1867; Jaag, 1929). Es muy pro- 
bable que también se formen zoosporas en condicio- 
nes naturales durante los períodos de lluvia. Las zo- 
osporas son subesféricas a subelipsoidales, son bifla- 
geladas y tienen un cloroplasto en el extremo poste- 
rior. La liberación de las zoosporas se realiza a través 
de una abertura a un lado de la pared de la célula ma- 
dre, y pueden escapar por separado a través de la 
abertura o ser extrudidas en una masa. En la mayoría 
de los casos, la reproducción asexual se lleva a cabo 
por medio de autosporas (Fig. 44D) en lugar de zoos- 
poras. De ocho a cien o más de ellos se producen den- 
tro de una célula, y pueden ser liberados de la pared 
de la célula parental poco después de su formación o 
pueden ser retenidos dentro de la pared hasta que 


hayan crecido a un tamaño igual al de las células ve- 
getativas adultas. 

La reproducción sexual se lleva a cabo por la fu- 
sión de gametos biflagelados que pueden ser de ta- 
maño igual o desigual (Jaag, 1929). 


Familia Endosphaeraceae 


Las Endosphaeraceae son unicelulares y general- 
mente tienen grandes células de forma irregular. La 
mayoría de ellos crecen endofíticamente dentro de los 
tejidos de las algas marinas, musgos o angiospermas. 
Sus cloroplastos pueden estar en posición parietal o 
central y con uno o muchos pirenoides. Hay un géne- 
ro que es estrictamente parasitario y no tiene cloro- 
plastos ni pirenoides. La reproducción se lleva a cabo 
por medio de los zooides biflagelados. 

La familia incluye alrededor de 4 géneros y 20 es- 
pecies. 

En algunas especies siempre se produce la fusión 
de los zooides en parejas (Gardner, 1917; Klebs, 1881); 
en otras especies no se produce tal fusión (Bristol, 
1917; Reichardt, 1927); en otras especies puede o no 
producirse la fusión para formar un cigoto (Griggs, 
1912; Klebs, 1881). Aunque nuestro conocimiento de 
estas algas es todavía demasiado fragmentario como 
para justificar una declaración definitiva, no es impo- 
sible que todos los zooides sean de naturaleza gamé- 
tica. Si esto es cierto, los casos en que las células en 
enjambre germinan directamente en células vegetati- 
vas deben interpretarse como partenogénesis y no 
como reproducción asexual por medio de zoosporas. 
También existe la posibilidad de que todas las espe- 
cies con unión gamética sean similares a Chlorochy- 
trium lemnae y tengan células vegetales diploides. 

Chlorochytrium, con cerca de 10 especies, crece en 
forma endofítica en otras plantas. Las especies de 
agua dulce crecen dentro de los tejidos de musgos y 
angiospermas. Las especies marinas crecen dentro de 


los tejidos de varias rodofíceas membranosas o ex- 
pandidas. Las células de Chlorochytrium son irregu- 
larmente globosas o elipsoidales (Fig. 45). Las pare- 
des de las células maduras pueden ser gruesas y es- 
tratificadas, o relativamente delgadas y homogéneas. 
Cualquier tipo de pared puede tener engrosamientos 
laminados localizados. Los cloroplastos de las células 
jóvenes son parietales y cupuliformes (Cohn, 1872), 
pero, a medida que la célula aumenta de tamaño, los 
cloroplastos llegan a llenar toda la célula. El cloro- 
plasto puede tener una superficie lisa, o puede tener 
numerosas proyecciones radiales (Bristol, 1920). Las 
células jóvenes de C. lemnae son uninucleadas. A me- 
dida que la célula crece en tamaño, el núcleo aumenta 
en volumen pero no se divide (Kurssanow é Schema- 
khanova, 1927). La reproducción está precedida por 
una serie repetida de divisiones nucleares simultáne- 
as en las que la primera es reduccional (Kurssanow éz 
Schemakhanova, 1927). Después de la primera divi- 
sión nuclear, se produce una citocinesis transversal y 
otra bipartición después de cada mitosis. La división 
nuclear y la citocinesis pueden continuar hasta que se 
formen 256 protoplasto uninucleados. Estos proto- 
plastos uninucleados son entonces transformados en 
gametos biflagelados que escapan de la vieja pared 
de células parentales. Los gametos se fusionan en pa- 
res (Cohn, 1872; Gardner, 1917; Kurssanow ézr Sche- 
makhanova, 1927) para formar un cigoto cuadriflage- 
lado que nada durante un corto período de tiempo y 
luego se asienta sobre el hospedante, pierde su flage- 
lo y secreta una pared. La fusión de los dos núcleos 
de los gametos puede completarse antes de la secre- 
ción de la pared del cigoto (Kurssanow é: Schema- 
khanova, 1927). El lado del cigoto junto al hospen- 
dante pronto envía una protrusión tubular que crece 
entre las células hospedante y se alarga en el extremo 
distal (Cohn, 1872). Todo el protoplasto del cigoto se 
mueve hacia el extremo agrandado de la protrusión y 
allí se desarrolla una gran célula vegetativa. 





Fig. 45. Chlorochytrium inclusum. 
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Familia Characiaceae 


Las Characiaceae tienen células alargadas sésiles 
que pueden ser solitarias o estar unidas entre sí en co- 
lonias irradiadas. Las células suelen ser plurinuclea- 
das, aunque a veces son uninucleadas. La mayoría de 
los géneros tienen un solo cloroplasto laminado pa- 
rietal que contiene uno o más pirenoides. Cierto géne- 
ro posee células carentes de cloroplastos. La repro- 
ducción asexual suele producirse por medio de zoos- 
poras, pero también puede llevarse a cabo por medio 
de aplanosporas. La reproducción sexual consiste en 
una fusión de gametos biflagelados que pueden ser 
de tamaño igual o diferente. 

Hay unos 6 géneros y 55 especies, casi todos son 
dulceacuícolas. 

Characium, un género con alrededor de 40 espe- 
cies, generalmente crece sobre otras algas, angiosper- 
mas sumergidas, o varios animales acuáticos; pero 
puede crecer sobre madera o piedras sumergidas. Las 
células pueden ser subesféricas u ovoides, pero con 
mayor frecuencia son alargadas y fusiformes o cilín- 
dricas. Son sésiles y por lo general se unen al sustrato 
por medio de un pie más o menos alargado que se ex- 
pande en un pequeño disco en el punto de unión al 
sustrato (Fig. 46A). Las Las células pueden crecer ais- 
ladas unas de otras, o pueden estar presentes en tal 
abundancia que forman un estrato continuo. 

Las células jóvenes son uninucleadas y con un clo- 
roplasto laminado parietal. A medida que una célula 
envejece puede haber una división nuclear repetida 
(Fig. 46B-E) hasta que 16, 32, 64, o 128 están presentes 
en la célula (Smith, 1916), o la célula puede permane- 
cer uninucleada hasta justo antes de la reproducción 
(Carter, 1919c). Las células viejas frecuentemente tie- 
nen un cloroplasto difuso que contiene más de un pi- 
renoide. 

La reproducción asexual se realiza mediante la di- 
visión del protoplasto en 8, 16, 32, 64, 128 o más zoos- 
poras biflageladas (Fig. 46FG). El contenido de las cé- 
lulas plurinucleadas sufre una división progresiva 





formando protoplastos uninucleados (Smith, 1916). 
Los núcleos de las células uninucleadas, en la madu- 
rez, se dividen repetidamente justo antes de la repro- 
ducción y el protoplasto se divide después de cada 
mitosis (Carter, 1919%c). Las zoosporas se liberan a 
través de una abertura en el ápice o al lado de la pared 
de la célula madre (Fig. 46H). Pueden escapar por se- 
parado a través de la abertura o pueden ser descarga- 
dos en una masa rodeada por una delicada vesícula. 
Al final del período de formación del enjambre, una 
zoospora se adhiere a un objeto firme, retrae su fla- 
gelo y secreta una pared. 

Cuando se produce la reproducción sexual, el pro- 
toplasto se divide en gametos biflagelados. En ciertas 
especies, los dos gametos de un par en fusión son bas- 
tante diferentes en tamaño (Schiller, 1924). 


Familia Protosiphonaceae 


Las Protosiphonaceae tienen células solitarias, es- 
féricas a tubulares, plurinucleadas en las que un lado 
puede prolongarse en un proceso rizoidal incoloro. 
Las células pueden contener un solo cloroplasto reti- 
cular o perforado, o pueden contener muchos cloro- 
plastos parietales pequeños. Algunos géneros produ- 
cen zoosporas. Otros forman gametos biflagelados 
solamente. 

La familia incluye cinco géneros, cada uno con 
una sola especie. Uno es marino; los otros son dulce- 
acuícolas. 

Ciertos ficólogos consideran a la familia un miem- 
bro de los Siphonales en lugar de un miembro de los 
Chlorococcales (Bold, 1933; Fritsch, 1935; Setchell éz 
Gardner, 1920; West, 1916). Esto ciertamente no es 
válido para Protosiphon, ya que se ha demostrado que 
carece de las xantófilas distintivas que se encuentran 
en los Siphonales (Strain, 1951). 

Protosiphon, con la especie P. botryoides, se encuen- 
tra generalmente creciendo en bancos fangosos y 
secos de arroyos y estánques, o en suelo húmedo y 
desnudo. Generalmente crece entremezclado con Bo- 


Fig. 46. Characium sieboldii. A, célula madura. B-E, etapas en el desarrollo de la condición uninucleada a multinu- 
cleada. F-G, etapas en la división progresiva. H, liberación de zoosporas. (A, H, material viviente; B-G, preparados 
con técnicas de tinción). 
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trydium, un alga bastante similar en apariencia. Proto- 
siphon puede ser distinguido de Botrydium por las 
pruebas de almidón ya que Botrydium siempre carece 
de él. Protosiphon es un alga unicelular cenocítica. Los 
talos jóvenes son cilindros erectos cortos con extre- 
mos redondeados y con la parte inferior incolora, los 
talos más viejos tienen una parte aérea globosa, am- 
pliamente expandida, que está subtendida por un 
rizoide estrecho, incoloro, simple o ramificado que 
crece en el suelo (Fig. 47A). La porción aérea contiene 
un solo cloroplasto parietal grande con varias perfo- 
raciones de forma irregular. Los cloroplastos de célu- 
las maduras contienen varios pirenoides, cada uno 
rodeado de plaquetas de almidón. En el interior del 
cloroplasto hay una gran vacuola central. 

Las células juveniles pueden multiplicarse vegeta- 
tivamente enviando excrecencias proliferantes y se- 
parando las proliferaciones por medio de septos 
transversales (Fig. 47B) (Bold, 1933; Klebs, 1896). 

La inundación de los talos que crecen en suelos 
húmedos provoca división de todo el protoplasto en 
zooides (Bold, 1933; Klebs, 1896; Rostafinski 8: Woro- 
nin, 1877). La formación de los zooides comienza con 
una extrusión de agua del protoplasto y su contrac- 
ción de la pared celular. Luego sigue una división 
progresiva en protoplastos uninucleados como resul- 
tado de un crecimiento hacia adentro de los surcos 
del plasma y de las membranas vacuolares (Bold, 
1933). Cada protoplasto uninucleado suele transfor- 
marse en un zooide biflagelado, pero puede conver- 
tirse en una aplanospora uninucleada. 

Los talos que crecen sobre tierra seca o en lugares 





muy iluminados tienen el protoplasto dividido para 
formar pocos o muchos cuerpos plurinucleados simi- 
lares a las esporas (Fig. 47C). Existe una gran varia- 
ción en el tamaño de estos cuerpos formados dentro 
de un solo talo. Estas aplanosporas o “cenocistes” son 
producidas por un surco hacia adentro de la membra- 
na plasmática (Bold, 1933). Las aplanosporas cenocíti- 
cas pueden desarrollarse directamente en células ve- 
getativas, pero con mayor frecuencia se produce una 
división progresiva de su contenido en zooides bifla- 
gelados (Fig. 47D). 

Los zooides de Protosiphon son de naturaleza ga- 
mética, pero pueden germinar partenogenéticamente 
y convertirse en células vegetativas (Fig. 47E-G). Al- 
gunas cepas de P. botryoides en cultivo puro han de- 
mostrado ser homotálicas y otras heterotálicas (Moe- 
wus, 1935). También hay diferencias constantes en la 
estructura de los gametos de una cepa a otra. Se han 
aislado cepas en las que los gametos carecen regular- 
mente de ocelos y pirenoides, tienen sólo un ocelo o 
un pirenoide, o tienen ambos. Los gametos se fusio- 
nan de extremo a extremo y luego se fusionan lateral- 
mente para formar un cigoto cuadriflagelado que na- 
da durante un corto periodo de tiempo (Fig. 47 H-1) 
(Bold, 1933; Klebs, 1896). Cuando deja de nadar, el 
cigoto retrae sus flagelos, se redondea y secreta una 
gruesa pared subestrellada (Fig. 47)). La fusión de los 
dos núcleos de los gametos se produce muy pronto. 
El cigoto con pared entra en un período de reposo an- 
tes de germinar directamente en una célula vegetati- 
va. Los estudios sobre la división del núcleo del cigo- 
to no son concluyentes en cuanto a si su división es 





Fig. 47. Protosiphon botryoides. A, celula madura vegetativa. B, célula joven que corta una proliferación. C, aplanos- 
poras. D, germinación de una aplanospora. E, gametos. F-G, germinación partenogenética de gametos. H, unión 


gamética. I, cigotos móviles. J, cigoto maduro. 
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Fig. 48. Pediastrum boryanum. A, colonia de dieciséis células. B, célula justo antes de la división en zoosporas. C, 
división progresiva. D-E, luego de la finalización de la división. 


mitótica o meiótica (Bold, 1933). El análisis genético 
de los talos producidos por la germinación de los ci- 
gotos muestra que esta división nuclear es meiótica 
(Moewus, 1935). 


Familia Hydrodictyaceae 


Las Hydrodictyaceae poseen células unidas en co- 
lonias flotantes (cenobios) que se forman por una 
aposición de zoosporas al final del período de forma- 
ción de enjambres. Las células en enjambre pueden 
producirse dentro de una vesícula gelatinosa extrui- 
da de la célula madre, o las zoosporas en enjambre no 
pueden escapar de la pared de la célula madre. La re- 
producción sexual es isógama y por unión de zooga- 
metos. 

La familia incluye 4 géneros y unas 40 especies, 
todos son dulceacuícolas. 

Pediastrum, con unas 30 especies, es un alga am- 
pliamente distribuida que crece flotando libremente 
en estanques, zanjas y entre el plancton de los lagos. 


Rara vez aparece en abundancia. Los cenobios tienen 
2, 4, 8, 16, 32, 64 o 128 células poligonales dispuestas 
en una placa estrellada de una célula de espesor (Fig. 
48A). Si un cenobio tiene 16 o más células, estas tien- 
den a organizarse en anillos concéntricos con un nú- 
mero definido de células en cada anillo. La aparición 
o no de esta regularidad de disposición viene deter- 
minada por factores que afectan al grado en que las 
zoosporas nadan en el momento en que se forma una 
colonia (Harper, 1916, 1918, 1918a). Las células perifé- 
ricas de una colonia a menudo difieren en forma de 
las células interiores. Las células periféricas pueden 
tener uno, dos o tres procesos; las células interiores 
pueden o no tenerlos. Las paredes celulares pueden 
ser lisas, granuladas o finamente reticuladas. Las pa- 
redes de las especies planctónicas a veces tienen lar- 
gos mechones de cerdas gelatinosas. Las células jóve- 
nes tienen un solo cloroplasto parietal con un pirenoi- 
de; las células viejas tienen un cloroplasto difuso que 
puede contener más de un pirenoide. Las células jó- 
venes son uninucleadas; las células viejas pueden ser 





Fig. 49. Pediastrum boryanum. A, liberación de zoosporas. B, zoosporas nadando dentro de la vesícula. C-E, etapas 
sucesivas en la formación de una colonia hija. (B-D dibujados a intervalos de aproximadamente 10 minutos). 
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Fig. 50. Pediastrum boryanum. A, cigoto. B, cigoto en germinación. C, zoosporas de la germinación del cigoto. D, 
cigoto vacío y poliedros. E-F, germinación de los poliedros. (Redibujado de Palik, 1933). 


bi- o cuadrinucleadas (Smith, 19164). 

Cada célula de una colonia (cenobio) es capaz de 
producir zoosporas biflageladas, pero rara vez se 
producen zoosporas simultáneamente por parte de 
todas las células de una colonia. Las zoosporas se pro- 
ducen durante la noche y se liberan poco después del 
amanecer. Durante la noche anterior a la reproduc- 
ción, el número de núcleos se multiplica por dos o por 
cuatro (Fig. 48B), seguido de una división progresiva 
(Fig. 48C-E) del cenocito en protoplastos uninuclea- 
dos que se transforman en zoosporas (Smith, 1916a). 
Las zoosporas producidas por una célula están rodea- 
das por una vesícula cuando se escapan de la vieja pa- 
red celular, y la vesícula persiste durante todo el pe- 
ríodo de formación del enjambre y durante un corto 
período de tiempo después de que se forme la nueva 
colonia (Askenasy, 1888; Braun, 1851; Smith, 1916a). 
El número de zoosporas depende de la condición 
fisiológica de la célula madre. Por ejemplo, las células 
de una colonia de 16 células pueden producir colo- 
nias hijas de 4 u 8 células, o pueden producir colonias 
hijas de 32 u 64 células. En el momento en que se 
liberan las zoosporas, se produce una ruptura repen- 
tina de la capa exterior de la pared de la célula padre 
y una extrusión de la masa de esporas rodeada por 
una vesícula sacciforme (Fig. 49A). La vesícula se de- 
riva de la capa de la pared interna de la célula madre 
(Harper, 1918). Las zoosporas nadan libre y activa- 
mente dentro de la vesícula durante los primeros tres 
o cuatro minutos después de la extrusión; después de 
esto tienden a colocarse en una placa plana (Fig. 49B- 


D) y a que su movimiento se restrinja a una torcedura 
y sacudida. Coincidiendo con la ralentización del mo- 
vimiento, las zoosporas comienzan a tomar la forma 
de una célula vegetativa, y las paredes celulares se 
forman a los pocos minutos de dejar de nadar. 

En casos muy raros, todo el protoplasto de una cé- 
lula se convierte en una aplanospora de paredes grue- 
sas. Estas aplanosporas (hipnosporas) son extrema- 
damente resistentes a condiciones adversas y se sabe 
que germinan después de 12 años de desecación 
(Strom, 1921a). 

Pediastrum también produce gametos biflagelados 
que se forman de la misma manera que las zoosporas 
(Askenasy, 1888). Son fusiformes en lugar de ovoides 
y se fusionan en pares para formar un cigoto esférico. 
Después de que los cigotos han aumentado mucho de 
tamaño (Fig. 50A), sus protoplastos se dividen para 
formar un número considerable de zoosporas biflage- 
ladas (Palik, 1933). Las zoosporas se liberan a través 
de una gran abertura a un lado de la pared de cigoto, 
y nadan libremente en todas las direcciones después 
de la liberación (Fig. 50B-C). Al reposar se convierten 
en células angulares solitarias (Fig. 50D). Estos “po- 
liedros” también aumentan mucho de tamaño antes 
de que sus protoplastos se dividan para formar zoos- 
poras. Las zoosporas producidas por los poliedros es- 
tán rodeadas por una vesícula cuando son liberadas 
(Askenasy, 1888; Palik, 1933). Permanecen dentro de 
la vesícula y se adhieren entre sí para formar una co- 
lonia vegetativa, como en la reproducción asexual 
(Fig. 50E-P). 
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Fig. 51. A-C, Oocystis borgei. D, O. crassa. E, O. lacustris. F, O. parva. G, O. eremosphaeria. 


Familia Oocystaceae 


Las Oocystaceae incluyen todos los Chlorococca- 
les que forman autosporas y en las que las células son 
solitarias o están agregadas en colonias con un núme- 
ro indefinido de células. No hay otro método de re- 
producción que la formación de autosporas o apla- 
nosporas. 

La familia incluye unos 45 géneros y 350 especies. 
Todas las especies son dulceacuícolas, y muchas de 
ellas son conocidas como planctónicas. 

Oocystis (Fig. 51), un género con unas 30 especies, 
tiene células elipsoidales a cilíndricas. Sus células flo- 
tan libremente y suelen ser solitarias. A veces hay 2, 
4,8 o 16 células rodeadas por una pared de células 
parentales parcialmente gelatinizadas y muy expan- 
didas. Las paredes celulares son delgadas, lisas y en 
la mayoría de las especies poseen un pequeño engro- 
samiento nodular en cada polo. La mayoría de las 
especies tienen de uno a cinco cloroplastos parietales, 
de laminado a irregularmente discoideos con o sin pi- 
renoides; unas pocas especies tienen numerosos clo- 
roplastos discoides, cada uno con un pirenoide. 

La reproducción se realiza mediante la división 
del contenido celular en 2, 4, 8 o 16 autosporas que 
permanecen durante algún tiempo dentro de la pared 
de las células parentales, que se ha expandido consi- 


derablemente. A veces las paredes persistentes de las 
células parentales encierran dos, tres oincluso cuatro 
generaciones sucesivas de células. El protoplasto de 
una célula también puede escapar y desarrollarse for- 
mando una aplanospora con una pared punteada 
(Fig. 51B-C). Cuando estas aplanosporas germinan, 
se rompe la pared y el protoplasto se divide en dos o 
cuatro partes, cada una de las cuales se convierte en 
una célula vegetativa típica. 


Familia Scenedesmaceae 


Las Scenedesmaceae incluyen a todos los Chloro- 
coccales que se reproducen únicamente por autospo- 
ras, y en los cuales las autosporas se unen entre sí en 
el momento de la liberación para formar un cenobio. 

La familia incluye unos 15 géneros y 200 especies, 
todos son dulceacuícolas y muchos de ellos son 
planctónicos. 

Scenedesmus, con unas 100 especies, es un organis- 
mo ampliamente distribuido, y la flora algal de prác- 
ticamente todos los cuerpos de agua estancada con- 
tiene una o más especies. A menudo aparece en culti- 
vos prácticamente puros, en acuarios y en frascos con 
agua que han estado en el laboratorio durante algún 
tiempo. La colonia (cenobio) de Scenedesmus es una 
placa plana, raramente curvada, de células elipsoida- 





Fig. 52. Scenedesmus quadricauda. A, colonia joven. B, antigua colonia en la que una célula ha producido y liberado 
una colonia hija. C-I, etapas sucesivas en la formación de la colonia hija. 
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les a fusiformes dispuestas en una serie simple a do- 
ble con sus ejes largos paralelos entre sí. El número 
de células en un cenobio es siempre un múltiplo de 
dos; generalmente 4 u 8, aunque a veces 16 ó 32. Se- 
gún la especie, la pared celular es lisa, corrugada, gra- 
nulada o espesa y está con o sin dientes o espinas ter- 
minales o laterales. Las células jóvenes tienen un solo 
cloroplasto longitudinal laminado que contiene un 
pirenoide; los cloroplastos de las células viejas suelen 
llenar toda la cavidad celular (Fig. 52A-B). Sólo hay 
un núcleo. 

Cada célula de una colonia es capaz de dar formar 
una colonia hija, pero rara vez se forman colonias 
hijas simultáneamente por parte de todas las células 
de una colonia. El número de células en una colonia 
hija depende parcialmente de la condición fisiológica 
de la célula madre y puede ser menor o mayor que el 
número de células de la colonia a la que pertenece la 
célula madre. El protoplasto de una célula a punto de 
formar una colonia hija se divide transversalmente, y 
los dos protoplastos hijos se dividen verticalmente 
(Fig. 52C-I). Esto puede ir seguido de una o dos series 
adicionales de divisiones verticales (Smith, 1914). La 
última generación de protoplastos hijos se convierten 
en autosporas que permanecen unidas lateralmente 
entre sí después de su liberación por una ruptura lon- 
gitudinal de la pared de la célula madre. 


ORDEN SIPHONALES 


Los talos de los miembros de esta orden consisten 
en una sola célula plurinucleada que es generalmente 
un tubo ramificado capaz de crecer indefinidamente. 
El talo de ciertos géneros es amorfo. La de otros géne- 
ros tiene las ramas definidamente dispuestas sobre 
un eje o las tiene entrelazadas para formar un talo de 
forma macroscópica definida. Relativamente pocos 
miembros de la orden producen zoosporas o aplanos- 
poras. Casi todos ellos producen gametos, ya sea en 
ramas indiferenciadas o en gametangios especiales. 
La reproducción sexual es isógama, anisógama u oó- 
gama. 

La orden incluye alrededor de 50 géneros y 400 es- 
pecies, la mayoría de las cuales son marinas y se en- 
cuentran en mares tropicales o subtropicales. 

Además de la estructura vegetativa, existen otras 
características que separan a los Siphonales de otras 
algas verdes. Contienen dos xantofilas distintivas (si- 
foneína y sifonoxantina) que no se encuentran en 
otras clorofíceas (Strain, 1949, 1951). Se ha descubier- 
to que las células vegetales de todas las especies in- 
vestigadas hasta ahora tienen núcleos diploides, y no 
es imposible que esto sea característico para todo el 
orden. E 

La orden se divide en cuatro o cinco familias. Es- 
tos pueden estar clasificados en una serie ascendente 
según la complejidad de la estructura vegetativa o se- 
gún el aumento de la complejidad de los gametangios 
y el tipo de unión gamética. 


Familia Bryopsidaceae 


Los talos de las Bryopsidaceae no están septados 


y se diferencian en una porción parecida a un rizoma 
postrado y una porción erguida con ramificaciones 
pinnadas. Hasta ahora no se ha registrado la presen- 
cia de zoosporas, pero la absición de las pínulas pue- 
de ser un método de reproducción asexual. La repro- 
ducción sexual es anisógama, y los gametos se produ- 
cen en las pínnulas de las ramas erectas o en los brotes 
de éstas. 

No hay más que dos géneros: Bryopsis con unas 30 
especies, y Pseudobryopsis con 2 especies. Ambos gé- 
neros son marinos. 

La mayoría de las especies de Bryopsis se encuen- 
tran en mares cálidos, pero algunas de ellas crecen en 
aguas frías. El género está ampliamente distribuido a 
lo largo de ambas costas de este país, pero en ninguna 
de ellas es un alga común. La porción del talo pareci- 
da a un rizoma parece ser perenne; no se sabe si las 
ramas erectas son anuales o perennes. Los ejes erectos 
están ramificados pinnadamente, y las pínnulas tam- 
bién pueden estar pinnadamente ramificadas (Fig. 
53A). La mayoría de las especies tienen las pínnulas 
en dos filas verticales a lo largo del eje erecto, pero al- 
gunas de ellas tienen pínnulas que surgen en todos 
los lados del eje. Dado que hay una abscisión contí- 
nua de las pínnulas completamente desarrollados, la 
mitad inferior del eje está generalmente desprovista 
de apéndices. 

En el interior de la pared celular hay una capa de 
citoplasma que contiene muchos núcleos y muchos 
cloroplastos pequeños disciformes a fusiformes, cada 
uno de los cuales suele tener un solo pirenoide (Fig. 
53C). Hay una gran vacuola central interna en el cito- 
plasma. Las vacuolas dentro de las pínnulas se descri- 
ben como contínuas con las del eje (Fritsch, 1935), pe- 
ro esto no es cierto para la especie más común de la 
Costa del Pacífico, B. corticulans. El protoplasma den- 
tro de una pínnula vieja se separa del que está dentro 
del eje por una ancha pared transversal gelatinosa. En 
B. plumosa, esto se ha descrito como que surge a través 
de un crecimiento interno de la pared de la pínnula 
donde linda con el eje (Mirande, 1913). En B. corticu- 
lans parece haber una división transversal del proto- 
plasma en la base de la pínnula y una secreción de 
una pared transversal gelatinosa entre las dos mem- 
branas plasmáticas recién formadas. Más tarde, se co- 
locan capas adicionales de pared, similares en com- 
posición química a las paredes laterales, en ambas ca- 
ras de la pared gelatinosa (Fig. 53E). Tarde o tempra- 
no, después de la formación de la pared transversal, 
se produce una abscisión de la pínnula. En B. corticu- 
lans se desarrollan excrecencias rizoidales de forma 
conspicua en la base de la pínnula antes de que se 
produzca esta abscisión (Fig. 53B). Las pínnulas que 
se desprenden del eje con frecuencia se convierten en 
nuevos talos si las condiciones son favorables. 

La reproducción sexual es anisógama, y los game- 
tos son biflagelados. En la Península de Monterey, 
California, Bryopsis fructifica abundantemente du- 
rante la primavera y sólo ocasionalmente durante el 
verano. Lo mismo parece ocurrir con los talos que cre- 
cen en aguas europeas, ya que todos los investigado- 
res que describen la reproducción sexual recolectaron 
su material durante la primavera (Mirande, 1913; 
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Fig. 53. Bryopsis corticulans. A, porción del talo. B, porción basal de las pínnulas que muestran excrecencias rizoi- 
dales después de la formación de las paredes transversales. C, cloroplastos dentro de una pínnula. D, ápice de 
un talo femenino con gametangios vacíos y gametangios que contienen gametos. E, pared transversal en la base 
de un gametangio. F, gameto masculino. G, gameto femenino. 


Pringsheim, 1871; Zinnecker, 1935). Los gametos 
masculinos y femeninos se producen en talos separa- 
dos. Se forman dentro de pínnulas no modificadas se- 
paradas del eje principal por una pared transversal. 
Ocasionalmente se forman también gametos dentro 
del eje. Los talos masculinos fructíferos son macros- 
cópicamente reconocibles por el color amarillento de 
las pinnas fértiles (gametangios), y los talos femeni- 
nos por el color verde oscuro de sus gametangios. 

La conversión de una pínnula en un gametangio 
comienza con la formación de una pared basal trans- 
versal. Esta se forma de la misma manera que las de 
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las pínnulas vegetativas antiguas. Sigue un aumento 
en el número de núcleos, y se ha demostrado que la 
división nuclear es meiótica (Zinnecker, 1935). El pro- 
toplasto entonces se divide en un gran número de ga- 
metos que se encuentran en una capa reticulada justo 
dentro de la pared gametangial (Fig. 53D). En B. corti- 
culans los gametos, tanto masculinos como femeni- 
nos, escapan por uno o más pequeños poros de la pa- 
red gametangial. Los gametos nadan activamente 
dentro del gametangio y escapan por separado a tra- 
vés del poro. El vaciado del gametangio es un proceso 
lento y con frecuencia dura más de una hora. Los ga- 


metos liberados nadan durante varias horas y, en 
condiciones de laboratorio, los liberados a primera 
hora de la mañana siguen siendo activamente móvi- 
les a última hora de la tarde. Los gametos femeninos 
de B. corticulans (Fig. 53G) son piriformes, general- 
mente poseen dos cloroplastos, y tienen un ocelo 
conspicuo. Los gametos masculinos son aproximada- 
mente un tercio más grandes y contienen un solo clo- 
roplasto (Fig. 53F). La unión gamética es frecuente 
cuando los dos tipos se mezclan entre sí. El cigoto 
pronto se cubre con una pared, y los dos núcleos de 
los gametos se fusionan temprano (Zinnecker, 1935). 
El cigoto germina inmediatamente, pero el desarrollo 
del nuevo talo es lento y los gérmenes de cuatro me- 
ses de edad no tienen más que unos pocos milímetros 
de altura y no tienen pínnulas. La división del núcleo 
del cigoto es ecuacional, no reduccional (Zinnecker, 
1935): 


Familia Caulerpaceae 


Las Caulerpaceae tienen un talo unicelular con 
una porción similar a un rizoma que tiene apéndices 
rizomóficos en la parte inferior de la cara y apéndices 
erectos similares a brotes en la parte superior de la 
cara. La reproducción asexual resulta de la fragmen- 
tación del talo. La reproducción sexual es isógama o 
anisógama y por medio de gametos biflagelados for- 
mados por división del protoplasma dentro de los 
brotes verticales. 


Sólo hay un género, Caulerpa. Tiene alrededor de 
60 especies; todas son marinas y casi todas están res- 
tringidas a mares cálidos. Aproximadamente 15 espe- 
cies son conocidas en Florida (Taylor, 1928), y varias 
de ellas se han encontrado creciendo a una profundi- 
dad de 75 a 80 metros. Caulerpa no se encuentra a lo 
largo de la Costa Pacífica de este país. 

Cuando se clasifican sobre una base ecológica 
(Borgesen, 1907), las especies se clasifican en las tres 
clases siguientes: (1) especies recolectoras de lodo que 
crecen epifíticamente sobre las raíces de los mangjla- 
res, (2) especies de fondo de arena y lodo que pueden 
crecer en aguas poco profundas o en aguas profun- 
das, y (3) especies de rocas y arrecifes de coral. 

El talo unicelular de Caulerpa tiene un tamaño y 
una forma externa comparable a la de una planta vas- 
cular con un estolón rastrero. La porción del talo que 
se asemeja a un rizoma y los rizoides son muy pare- 
cidos de una especie a otra. Hay una gran variación 
en la forma de las ramas erguidas, los “brotes folio- 
sos”; y las especies han sido nombradas por la seme- 
janza de sus brotes foliosos con los cactus, los tejos, 
los musgos y los licopodios (Fig. 54). El soporte mecá- 
nico de los brotes erectos se debe a la turgencia y al 
grosor de la pared celular; no, como en otros Siphona- 
les, a un entretejido de ramas o a una impregnación 
con cal. El talo no tiene paredes transversales, pero 
hay numerosas varillas transversales y longitudina- 
les (trabéculas) de calosa y materiales pécticos (Fig. 
55A). La función de las trabéculas es incierta. Posible- 
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Fig. 54. A, Caulerpa cupressoides. B, C. crassifolia. C, C. prolifera. 
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Fig.55. A-D, Caulerpa prolifera. A, sección transversal de un estolón. B, liberación de gametos. C, porciones foliares 
con papilas de salida. D, desarrollo de las papilas de salida. E, gameto masculino. F, gameto femenino. G-I, etapas 
en la unión de los gametos. J, cigoto tras la desaparición de los flagelos. K, dos meses después de la germinación 
del cigoto. (4-B, Redibujado de Dostal, 1929; C-D, Redibujado de Schussnig, 1929; E-K, Redibujado de Miyake y Kunieda, 


1937). 


mente son soportes mecánicos que aumentan la rigi- 
dez del talo. La capa plurinucleada de citoplasma in- 
terno a la pared contiene muchos cloroplastos disci- 
formes sin pirenoides. 

La multiplicación vegetativa se realiza mediante 
la fragmentación del talo o mediante la abscisión de 
brotes proliferantes. 

Se sabe que varias especies producen gametos bi- 
flagelados, y cuando crecen en el Mediterráneo (Dos- 
tal, 1928, 1929; Ernst, 1931; Iyengar, 1933a, 1940; Mi- 
yake €: Kunieda, 1937; Schussnig, 1929, 1939), C. pro- 
lifera fructifica durante el otoño (Dostal, 1928, 1929; 
Schussnig, 1929, 1939). La producción de gametos 
puede limitarse a las porciones foliares (filoides) del 
talo, o puede producirse en los estolones. Justo antes 
de la formación de los gametos se produce la división 
meiótica de los núcleos en el área fértil, y después de 
ser formados los gametos se encuentran en masas re- 
ticuladas en el interior del talo (Schussnig, 1939). La 
formación de gametos se acompaña del desarrollo de 
numerosos brotes papilados en la superficie de la 
porción fértil del talo. Estas son las papilas de extru- 
sión a través de las cuales los gametos escapan (Fig. 
55C-D). Los gametos escapan a través de las papilas 
de extrusión poco después del amanecer, a veces en 
tal cantidad que aparecen pequeñas nubes verdes en 
el agua que rodea la parte fértil del talo (Dostal, 1929). 
La mayoría de las especies son heterotálicas, aunque 
se ha descubierto que una de ellas es homotálica 


66 


(Iyengar, 1940). Todas las especies en las que se ha 
observado reproducción sexual son anisógamas, con 
el gameto femenino sólo ligeramente más largo que 
el masculino, pero considerablemente más ancho 
(Fig. 55E-F). Tanto los gametos masculinos como los 
femeninos son piriformes, biflagelados, y tienen un 
solo cloroplasto y un ocelo conspicuo. Luego de la 
fructificación del talo, la parte fértil se desintegra y 
desaparece. El cigoto pierde sus flagelos, se vuelve es- 
férico y secreta una pared. Al germinar, el cigoto esfé- 
rico se agranda (Fig. 55K) y el número de cloroplastos 
aumenta a 30 o más (Miyake €: Kunieda, 1937). El de- 
sarrollo posterior del cigoto no se ha estudiado aún. 


Familia Halicystidaceae 


Las Halicystidaceae se diferencian de otros Sipho- 
nales en que sólo hay una membrana plasmática en- 
tre el gametangio y la porción vegetativa del talo. 

El género único, Halicystis, son algas marinas con 
tres o cuatro especies. Está muy extendido, aunque 
no es común, a lo largo de la Costa Pacífica de este 
país y ha sido recolectado en las Dry Tortugas, Flori- 
da. La especie de la Costa Pacífica, H. ovalis, crece epi- 
fíticamente sobre las rodofíceas calcáreas, especial- 
mente Lithophyllum y Lithothamnion. 

El talo se diferencia en un rizoma corto erecto e in- 
coloro y una gran vesícula verde globosa de un centí- 
metro o más de diámetro (Fig. 56A). El rizoma crece 
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Fig. 56. Halicystis ovalis. A, talo maduro fértil liberando gametos. B, talo joven. C, sección vertical de la porción 
de una vesícula. D, rizoma viejo con una pared transversal en la unión con la vesícula. 


directamente hacia abajo en el sustrato, la vesícula 
está por encima de él. La vesícula tiene una pared 
gruesa con muchas capas concéntricas (Hollenberg, 
1935). Dentro de la pared hay una capa de protoplas- 
ma, y dentro de ésta hay una gran vacuola central. En 
la cara interna del protoplasma hay muchos cloro- 
plastos disciformes pequeños sin pirenoides. Los nú- 
cleos se encuentran en el exterior de los cloroplastos 
(Fig. 56C). La pared del rizoma es más delgada que la 
de la vesícula, pero tiene muchos crecimientos inter- 
nos estipitiformes. El rizoma está más o menos lleno 
de una masa plurinucleada de citoplasma que contie- 
ne muchos granos de almidón. 

Los talos de H. ovalis son perennes; pierden sus ve- 
sículas en el otoño y se regeneran nuevas vesículas 
cada primavera (Hollenberg, 1935; Kuckuck, 1907). A 
finales del verano se forma una pared transversal en 
la unión de la vesícula y el rizoma. Poco después se 
desarrolla una línea transversal de abscisión a través 
de la región basal de la pared de la vesícula (Fig. 56D), 
a la que sigue una abscisión de la vesícula. El rizoma 
persistente se incrusta más profundamente en el sus- 
trato cada año. Esto se debe a un crecimiento ascen- 
dente del alga hospedante más que a un crecimiento 
descendente del rizoma en el alga (Hollenberg, 1935). 

La reproducción de Halicystis es sexual y se realiza 
mediante la fusión de anisogametos biflagelados 


(Hollenberg, 1935; Smith, 1930). Los dos tipos de ga- 
metos se producen en talos separados y en gametan- 
gios de forma irregular no separados de la parte vege- 
tativa por una pared. Los talos masculinos tienen ga- 
metangios de un color bronceado amarillento; los 
talos femeninos tienen gametangios de color verde 
oscuro (Hollenberg, 1935; Kuckuck, 1907). La fructifi- 
cación de H. ovalis es periódica a lo largo de la Costa 
Pacífica, y los gametos son producidos y liberados 
durante las mareas primaverales de cada mes lunar 
(Hollenberg, 1936). 

El desarrollo del gametangio comienza con un 
amontonamiento de protoplasma en pliegues radia- 
les a un lado de la vesícula (Fig. 57A). La región do- 
blada se alisa gradualmente en un área con un grosor 
de seis a ocho veces mayor que el de una porción ve- 
getativa de una vesícula (Hollenberg, 1935). El área 
gametangial también difiere de las porciones vegeta- 
tivas en que los cloroplastos y los núcleos están distri- 
buidos uniformemente a través de ella (Fig. 57B). 
Luego se corta una fina capa de protoplasma en las 
caras interna y externa del área gametangial. Esto es 
efectuado por una fusión lateral de vacuolas desarro- 
lladas justo dentro del plasma y las membranas va- 
cuolares. La capa interna contiene unos pocos núcleos 
pero no cloroplastos: la capa externa es más gruesa y 
contiene tanto cloroplastos como núcleos. La masa 


67 





Fig. 57. Halicystis ovalis. A-C, etapas sucesivas en el desarrollo del gametangio. D, gameto masculino. E, gameto 


femenino. F, unión de los gametos. 


protoplasmática plurinucleada entre las dos capas se 
divide progresivamente en protoplastos uninuclea- 
dos (Fig. 57C), cada uno de los cuales se transforma 
en un gameto biflagelado. Los gametos dentro del 
área gametangial del talo masculino son pequeños, 
piriformes, con un solo cloroplasto (Fig. 57D). Los de 
los talos femeninos son algo más grandes y contienen 
varios cloroplastos (Fig. 57E). La gametogénesis se 
acompaña de una gelatinización localizada de varias 
áreas pequeñas en la pared celular externa al game- 
tangio. Estos se convierten en los poros a través de los 
cuales se descargan los gametos. 

Los gametos son expulsados por la fuerza y repen- 
tinamente poco después de la pausa del día (Hollen- 
berg, 1935; Smith, 1930). La descarga de los gametos 
de los talos que crecen en acuarios puede retrasarse 
durante dos o tres horas manteniéndolos en una habi- 
tación oscura y luego llevándolos a la luz. La descar- 
ga se produce dentro de los tres o cuatro minutos des- 
pués de que los talos son llevados a la luz del día. Los 
gametos se descargan en un chorro verde que se ex- 
tiende de 20 a 40 mm. desde el poro de salida (Fig. 
56A). El chorro se dispersa en pocos segundos y se 
parece mucho a una bocanada de humo. La descarga 
puede ser en una corriente continua o en varias ráfa- 
gas intermitentes. La descarga intermitente puede ser 
a través del mismo poro, o cada chorro sucesivo pue- 


68 


de ser a través de un poro diferente. 

La unión gamética sigue inmediatamente después 
de la descarga y un par en fusión tiene sus polos an- 
teriores adheridos entre sí (Fig. 57F). Los flagelos de- 
saparecen poco después de que los gametos son ad- 
heridos, y el cigoto pronto se vuelve esférico y secreta 
una pared. El cigoto germina inmediatamente, y en 
una semana el tubo germinal crece a una longitud de 
cuatro a seis veces el diámetro del cigoto (Hollenberg, 
1935). El tubo germinal se convierte finalmente en un 
filamento postrado ramificado con ramas cortas y 
erectas. Los primeros estudios sobre cultivo parecían 
indicar que la fase filamentosa postrada finalmente 
da lugar a la vesícula típica de Halicystis (Hollenberg, 
1935). Estudios posteriores parecen indicar que este 
no es el caso. En un estudio del alga conocida como 
Derbesia marina se encontró que las zoosporas de Der- 
besia dieron lugar a filamentos no septados con espe- 
samientos nodulares localizados que finalmente se 
convirtieron en vesículas características de Halicystis 
que produjeron zonas fértiles típicas (Kornmann, 
1938). Aún más tarde, se demostró que los cultivos 
iniciados a partir de los cigotos de Halicystis se desa- 
rrollaron hasta convertirse en talos de “Derbesia” que 
produjeron esporangios y zoosporas al cabo de dos 
meses (Feldmann, 1950). Por lo tanto, parece haber 
una justificación para pensar que Halicystis y Derbesia 





Fig. 58. Derbesia marina, un alga que ahora se considera la generación esporofítica de Halicystis ovalis. A, porción 
fértil del talo. B, esporangio conteniendo zoosporas. C, esporangio conteniendo aplanosporas. D-E, zoosporas. 


son fases alternas o generaciones de la misma alga. 

“Derbesia” es unicelular, libremente ramificado, 
cenocito tubular diferenciado en una porción basal 
densamente entretejida y una porción erecta similar a 
un mechón. La ramificación de la porción erecta es 
frecuentemente dicotómica y a veces presenta una 
elongación desigual de las dicotomías que resulta en 
una ramificación claramente monopodial (Fig. 58A). 
Las ramas más viejas pueden tener el protoplasma se- 
parado del protoplasto del resto del filamento por 
amplios septos transversales. Estos se desarrollan co- 
mo engrosamientos anulares localizados en la cara in- 
terna de las paredes laterales (Mirande, 1913). 

Hay una capa delgada de citoplasma justo dentro 
de la pared celular, y dentro de ésta hay una gran 
vacuola central. En la cara interna del citoplasma hay 
muchos cloroplastos pequeños que, según la especie, 
son disciformes o fusiformes y presentan o no pire- 
noides. 

Las zoosporas son producidas dentro de esporan- 
gios que nacen lateralmente en los filamentos erectos. 
Los esporangios muy jóvenes se parecen a los primor- 
dios de las ramas; pero pronto se vuelven ovoides, 
globosas o piriformes y se alargan, pero poco. Cuan- 


do los esporangios crecen aproximadamente a la mi- 
tad, se forma un septo basal transverso por un creci- 
miento anular interno de la pared lateral. Se ha des- 
crito que los esporangios en desarrollo contienen mi- 
les de núcleos (Davis, 1908), pero en “Derbesia mari- 
na”, como se encuentra a lo largo de la Costa Pacífica 
de América del Norte, no hay más de 200 a 300 de 
ellos. Algunos de los núcleos se degeneran; los otros 
se agrandan de cuatro a seis veces su diámetro origi- 
nal. El contenido esporangial se divide progresiva- 
mente, formando protoplastos uninucleados por un 
surco interno de la membrana plasmática. Cada pro- 
toplasto se transforma en una zoospora ovoide pare- 
cida a las de Oedogonium (Fig. 58D-E) con un verticilo 
transversal de flagelos en un polo. Los flagelos son 
producidos por un blefaroplasto anular justo dentro 
de la membrana plasmática (Davis, 1908). El esporan- 
gio contiene de 10 a 50 zoosporas (Fig. 58B), y son 
liberadas por la ruptura irregular de la pared espo- 
rangial. Las zoosporas nadan activamente durante 
varias horas; luego llegan a reposar, retiran sus flage- 
los, secretan una pared y germinan. Ocasionalmente 
puede haber una secreción de paredes alrededor de 
las zoosporas con esporangios sin abrir. Estas apla- 
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nosporas son liberadas por la desintegración de la pa- 
red esporangial (Fig. 58C). 

Si la interpretación anterior es correcta, Halicystis 
tiene una alternancia de generaciones (o fases) en las 
que un gametofito unicelular plurinucleado se alter- 
na con un esporofito tubular unicelular plurinuclea- 
do. No se ha estudiado el ciclo nuclear, por lo que es 
imposible decir si la meiosis precede o no inmediata- 
mente a la gametogénesis, como en algunos Siphona- 
les, o si precede inmediatamente a la esporogénesis. 
El hecho de que las zoosporas de la etapa de Derbesia 
germinen en talos tubulares ramificados que pueden 
producir esporangios o engrosamientos globulares 
que se desarrollan en la etapa de Halicystis sugiere 
que la meiosis precede inmediatamente a la gameto- 
génesis (Feldmann, 1950). 


Familia Codiaceae 


Las Codiaceae tienen talos tubulares libremente 
ramificados en los que las ramas se entrelazan para 
formar un cuerpo vegetativo de forma macroscópica 
definida. La reproducción es sexual, anisógama. Los 
gametos se producen en gametangios de forma dis- 
tintiva. 

La familia incluye unos 16 géneros y 120 especies. 
Todas las especies son marinas, y la gran mayoría de 
ellas están restringidas a mares cálidos. 

Codium, un género con unas 50 especies, es princi- 


palmente tropical y subtropical. Se encuentra a lo lar- 
go de toda la Costa Pacífica de este país y tan al norte 
como Carolina del Norte en la Costa Atlántica. El talo 
tubular muy ramificado puede tener las ramas entre- 
lazadas en una masa postrada pulviniforme, en una 
masa esférica, o en una porción costrosa postrada con 
varios brotes erectos que generalmente son cilíndri- 
cos y dicotómicamente ramificados (Fig. 59A). Las 
partes erguidas del talo tienen un núcleo axial de fila- 
mentos incoloros densamente entretejidos de los que 
surgen ramificaciones laterales, los utrículos, que ya- 
cen en una capa en empalizada que rodea el núcleo 
axial central (Fig. 59B). Cada utrículo tiene una gran 
vacuola central y una capa bastante gruesa de cito- 
plasma entre la vacuola y la pared celular. Los cloro- 
plastos, que son disciformes y carecen de pirenoides, 
se encuentran justo dentro de la membrana plasmáti- 
ca, y la mayoría de ellos se encuentran en el extremo 
distal de un utrículo (Fig. 60A). Los núcleos son dimi- 
nutos, numerosos y se encuentran en el interior de los 
cloroplastos. Los filamentos del núcleo axial se blo- 
quean de vez en cuando por un crecimiento anular de 
la pared celular. Estos septos transversales gruesos 
son especialmente numerosos cerca de las bases de 
los utrículos. 

La reproducción de Codium es sexual y los game- 
tangios claviformes se desarrollan lateralmente sobre 
los utrículos. Dos gametangios se forman general- 
mente sobre un utrículo, pero el desarrollo de los mis- 





Fig. 59. Codium fragile. A, talo. B, sección transversal diagramática de la ramificación del talo. 
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Fig. 60. Codium fragile. A, utrículo con un gametangio femenino joven. B-C, gametangios femeninos liberando ga- 
metos. D, gametangio masculino liberando gametos. E, gametos masculinos. F, gameto femenino. G, luego de la 
unión del gameto masculino con el femenino. H, germinación del cigoto. 


mos no es simultáneo. Algunas especies son dioicas; 
otras son monoicas. La mayoría de las especies fructi- 
fican durante todo el año, pero sobre todo durante el 
verano. 

El desarrollo gametangial comienza con el creci- 
miento de una proyección tubular a un lado del utrí- 
culo. El gametangio en desarrollo está sólidamente 
lleno de citoplasma en el cual los núcleos están distri- 
buidos uniformemente, y los cloroplastos tienden a 
agregarse en el extremo distal. Cuando dos tercios del 
gametangio se han desarrollado, la pared se engrosa 
anularmente en su base. Esto separa completamente 
el protoplasto gametangial del que se encuentra en el 
utrículo. Algunos de los núcleos dentro del gametan- 
gio se degeneran;, otros se agrandan y se dividen me- 


ióticamente en cuatro núcleos hijos (Schussnig, 1930, 
1950; Williams, 1925). Comenzando en el extremo ba- 
sal, el contenido del gametangio forma protoplastos 
uninucleados por división progresiva. Los gametan- 
gios femeninos contienen unos cientos de protoplas- 
tos uninucleados, los gametangios masculinos unos 
miles. Cada protoplasto uninucleado se transforma 
en un gameto biflagelado. Los gametos masculinos 
son piriformes y contienen uno o dos cloroplastos; los 
gametos femeninos son también piriformes, varias 
veces más grandes, y contienen muchos cloroplastos 
(Fig. 60E-F). Los gametangios masculinos y femeni- 
nos pueden distinguirse entre sí incluso antes de que 
se formen los gametos debido al color marrón dorado 
de los primeros y al color verde oscuro de los segun- 
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dos. 

En la Península de Monterey, California, C. fragile 
crece en la zona intermareal y descarga sus gametos 
cuando los talos se vuelven a inundar con la marea 
entrante. La secreción de gametos parece deberse a 
una hinchazón imbibicional de las capas internas de 
la pared gametangial. La descarga comienza con una 
rotura en la porción apical de la pared gametangial 
(Berthold, como se cita en Oltmanns, 1922). A conti- 
nuación se realiza una extrusión de una masa gelati- 
nosa del mismo tamaño y forma que el gametangio 
(Schussnig, 1930, 1950; Williams, 1925). Hay un canal 
axial dentro de la masa gelatinosa, y los gametos se 
exudan rápidamente a través de este canal y se acu- 
mulan en su extremo libre (Fig. 60B-D). El movimien- 
to de los gametos a través del canal es puramente pa- 
sivo y se debe a la presión hidrostática dentro del ga- 
metangio. La naturaleza pasiva de los gametos du- 
rante la descarga queda demostrada por su ausencia 
de flagelos y, en el caso de los gametos femeninos, 
por el hecho de que se les presiona para que alcancen 
un diámetro más estrecho mientras son expulsados a 
través del canal. La expulsión de los gametos es rápi- 
da y suele tardar menos de un minuto. Los flagelos se 
hacen evidentes en los gametos que han sido descar- 
gados a través del canal y en uno o dos minutos el 
azotar de un lado a otro de su flagelo propulsa un ga- 
meto lejos del montón que se acumula en la boca del 
canal (Fig. 60C). 

La unión gamética se produdce mientras ambos 
gametos son activamente móviles. El gameto mascu- 
lino se coloca al lado del gameto femenino, pierde sus 
flagelos y se fusiona gradualmente con el gameto fe- 


menino (Fig. 60G) (Berthold, como se cita en Olt- 
manns, 1922; Smith, 1930). Los flagelos del gameto 
femenino persisten durante un tiempo después de la 
unión gamética, pero pronto desaparecen y el cigoto 
asume una forma esférica y secreta una pared. El ci- 
goto germina inmediatamente, pero el desarrollo es 
lento y la longitud de los gérmenes tubulares de tres 
semanas de edad no es más que cuatro o cinco veces 
el diámetro del cigoto. Los gérmenes algo más viejos 
son más largos y poco ramificados (Berthold, como se 
cita en Oltmamns, 1922). Eventualmente, ciertas 
ramas de esta etapa parecida a la de un protonema se 
agrandan enormemente y se convierten en los prime- 
ros utrículos formados (Tobler, 1911). A medida que 
el crecimiento continúa se forman utrículos adiciona- 
les, y gradualmente se asume la organización caracte- 
rística del talo adulto de la especie. 


Familia Dichotomosiphonaceae 


Los talos tubulares coenocíticos de los miembros 
de esta familia están ramificados dicotómicamente y 
organizados en una capa afelpada amorfa. La repro- 
ducción sexual es oógama. 

Hasta hace poco, todas las algas sifonáceas oóga- 
mas, aparentemente verdes, se colocaban en la fami- 
lia Vaucheriaceae. Más tarde, Vaucheria, el género 
tipo de las Vaucheriaceae, demostró que es un miem- 
bro de las xantofíceas (Chadefaud, 1945); Dichotomosi- 
phon demostró que es un miembro de las clorofíceas 
(Feldmann, 1946) y se hizo el género tipo de la familia 
monogenérica de las Dichotomosiphonaceae. 

Dichotomosiphon tiene sólo dos especies, D. tubero- 





Fig. 61. Dichotomosiphon tuberosus. A, porción vegetativa del talo. B, porción del talo con acinetos. C-D, órganos 


sexuales. 
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sus de agua dulce y D. pusillus de agua marina. D. tu- 
berosus crece en lagos con un rico fondo limoso orgá- 
nico y hasta donde el agua tiene una profundidad de 
20 metros. Los talos frecuentemente crecen con la ma- 
yor parte enterrada en los depósitos del fondo y sólo 
las puntas de las ramas que extienden por encima de 
los depósitos (Prescott, 1951). 

El talo de Dichotomosiphon es un cenocito tubular 
dicotómicamente ramificado, constricto en cada dico- 
tomía y con constricciones entre las dicotomías (Fig. 
61A). Todo el talo, excepto las ramas rizoidales inco- 
loras en la base, contiene numerosos cloroplastos len- 
ticulares sin pirenoides y generalmente sin almidón. 
Además de los cloroplastos, existen leucoplastos que 
contienen gránulos de almidón (Chadefaud éz Rossat, 
1947; Feldmamn, 1946). Se dice que la pared celular 
carece de celulosa (Feldmamn, 1946). 

La reproducción asexual se produce por medio de 
grandes acinetos tuberosos y es el único método de 
reproducción cuando las algas crecen donde el agua 
tiene más de 2 metros de profundidad (Ernst, 1902). 
Los acinetos (Fig. 61B) generalmente nacen en series 
catenadas y en los extremos de ramas rizoidales. Es- 
tán densamente rellenas de almidón y pueden o no 
estar separadas del resto del talo por septos transver- 
sales. Los acinetos forman directamente nuevos talos 
(Ernst, 1902). 

La reproducción sexual es oógama y los talos que 
producen órganos sexuales rara vez se encuentran a 
más de 2 metros de profundidad. Dichotomosiphon es 
homotálico y los órganos sexuales están soportados 
terminalmente en los extremos curvos de los filamen- 
tos, ramificados de forma di-, tri-, o tetracotómica. El 
anteridio (Fig. 61D) es cónico y tiene el mismo diáme- 
tro de la rama que lo lleva. Los anteridios están sepa- 
rados del resto del talo por paredes transversales. El 
protoplasto del anteridio se divide en un gran núme- 
ro de anterozoides biflagelados diminutos que son 
liberados por una ruptura apical de la pared anteri- 
dial (Ernst, 1902). El oogonio es esférico y tiene un 
diámetro cuatro o cinco veces mayor que el de la 
rama en la que nace. Justo antes de la fertilización, el 
oogonio desarrolla una pequeña abertura rostriforme 
en su ápice. Los cigotos maduros tienen una pared 
lisa y gruesa que rodea un protoplasto densamente 
lleno de almidón, y se mantienen dentro del oogonio 
durante un tiempo considerable después de la fertili- 
zación (Fig. 61C-D). 


ORDEN SIPHONOCLADALES 


Los Siphonocladales tienen talos multicelulares 
unidos al sustrato por un sistema de rizoides. Las cé- 
lulas son plurinucleadas, con cloroplastos reticula- 
dos, y se dividen de la manera distintiva conocida 
como división celular segregativa. La reproducción 
asexual se produce por medio de zoosporas cuadri- 
flageladas. La reproducción sexual suele ser isógama, 
pero puede ser oógama. 

La orden incluye alrededor de 18 géneros y 150 es- 
pecies; todos ellos marinos y normalmente restringi- 
dos a mares tropicales y subtropicales. 

Los ficólogos que incluyen todas las algas verdes 


pluricelulares con células plurinucleadas en el orden 
suelen dividirlas en tres familias (Valoniaceae, Dasy- 
cladaceae, Cladophoraceae) (Fritsch, 1935; Printz, 
1927; Taylor, 1942) en las que las Valoniaceae se divi- 
den en cuatro subfamilias. Aquellos que colocan las 
Dasycladaceae y las Cladophoraceae en otras órdenes 
generalmente elevan a las cuatro subfamilias de las 
Valoniaceae al rango de familias (Borgesen, 1913; 
Egerod, 1952; Feldmann, 1938). 

Valonia (Fig. 62), un género con unas 18 especies, 
se encuentra en los mares tropicales y subtropicales y 
en el Mediterráneo. El talo joven consiste en una célu- 
la vesiculada primaria plurinucleada que está unida 
al sustrato por pequeñas células de fijación unicelula- 
res formadas por división celular segregativa (Borge- 
sen, 1913). La división segregativa comienza con la 
diferenciación de una masa lenticular densa de proto- 
plasma en un área local de la célula, y esto es seguido 
por la formación de una pared entre la masa y el resto 
del protoplasma. La pequeña célula lenticular se alar- 
ga hasta convertirse en una célula de fijación (Fig. 
62D). En V. ventricosa, una especie ampliamente estu- 
diada por los fisiólogos celulares, generalmente no 
hay división de la célula excepto por la formación de 
células rizoidales de fijación, y la célula primaria pue- 
de llegar a tener un diámetro de 3 o más centímetros. 
Las células primarias de la mayoría de las demás es- 
pecies, por división segregativa, cortan las pequeñas 
células lenticulares en el extremo superior, y éstas 
crecen hasta aproximadamente el mismo tamaño y 
forma que la célula primaria (Fig. 62A, C). La masa 
resultante de células más o menos claviformes puede 
estar en un cojinete de más de 20 cm. de ancho, simi- 
lar a una empalizada. 

Una célula madura tiene una vacuola central cons- 
picua y una capa relativamente gruesa de citoplasma 
externa a la vacuola. Muchos cloroplastos poligonales 
se encuentran incrustados en la periferia del citoplas- 
ma y tienden a estar dispuestos reticuladamente en- 
tre sí (Kuckuck, 1907). La mayoría de los cloroplastos 
más grandes contienen un solo pirenoide (Fig. 62B). 
Los núcleos son algo más grandes que los cloroplas- 
tos y se encuentran en su interior. 

Cualquier célula vegetativa del talo de Valonia 
puede tener todo su protoplasto dividido en células 
biflageladas en enjambre. La disposición reticulada 
de los cloroplastos se hace más pronunciada poco an- 
tes de que se formen las células en enjambre y las cé- 
lulas en enjambre yacen en un retículo justo dentro 
de la pared celular (Fig. 62F) (Famintzin, 1860; Kuc- 
kuck, 1907). Las células en enjambre son piriformes, 
uninucleadas y poseen dos o tres cloroplastos. Esca- 
pan por separado a través de poros desarrollados en 
el extremo distal de la pared celular. Estos poros en la 
pared se pueden formar en número de 20 a más (Kuc- 
kuck, 1907). En ciertos talos de V. utricularis, la forma- 
ción de enjambres es inmediatamente precedida por 
la meiosis y las células en enjambre son gametos 
(Schechner-Fries, 1934; Schussnig, 1938). No se ha es- 
tudiado la unión de estos gametos, pero se han encon- 
trado jóvenes cigotos que muestran los dos núcleos 
de los gametos o una fusión de ellos en un solo núcleo 
(Schechner-Fries, 1934). En otros talos de V. utricularis 
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Fig. 62. Valonia. A, talo de V. utricularis. B, cloroplastos y nucleos de V. macrophysa. C, ápice de V. utricularis for- 
mando células nuevas por división celular segregativa. D, base de V. agregopila formando rizoides por división 
celular segregativa. E, retículo de zooides en una célula de V. macrophysa. F, zooides de V. macrophysa. (A-E, Re- 
dibujado de Kuckuck, 1907; E, Redibujado de Famintzin, 1860). 


las divisiones nucleares que preceden inmediatamen- 
te a la formación de las células en enjambre son mitó- 
ticas. Se cree que estas células biflageladas en enjam- 
bre son zoosporas diploides que forman nuevos talos 
directamente (Schechner-Fries, 1934). 

Otros dos Siphonocladales [Anadyomene (lyengar 
€ Ramanathan, 1940) y Microdictyon (Iyengar €: Ra- 
manathan, 1941)] tienen una alternancia isomórfica 
de generaciones. Los gametofitos son heterotálicos y 
los gametos producidos por ellos son isógamos. Los 
esporofitos producen zoosporas cuadriflageladas y 
en el caso de Microdictyon se ha demostrado que la 
meiosis precede inmediatamente a la formación de 
zoosporas (lyengar € Ramanathan, 1941). 


ORDEN DASYCLADALES 


Los talos de los Dasycladales tienen un eje central 
erguido que soporta verticilos de ramas de arriba ha- 
cia abajo o sólo en el extremo superior. Los talos tie- 
nen un solo núcleo diploide hasta bien avanzado su 
desarrollo y luego se divide amitóticamente para for- 
mar muchos núcleos. Todos los verticilos de las ra- 
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mas pueden ser fértiles, o algunos verticilos pueden 
ser fértiles y otros estériles. La reproducción es sexual 
y poseen ramas laterales con gametangios cuyo con- 
tenido se divide para formar uno o más cistes opercu- 
lados. La división meiótica de los núcleos dentro de 
los cistes es seguida por una formación de gametos 
biflagelados. El cigoto forma directamente un nuevo 
talo. 

Hay unos siete géneros con especies vivas, todos 
ellos marinos y limitados a aguas cálidas. Estas se en- 
cuentran en una sola familia, las Dasycladaceae. 

Los talos de muchos géneros están fuertemente in- 
crustados con cal. Las petrificaciones calcáreas y los 
casos de estas especies incrustadas pueden permane- 
cer después de la muerte y descomposición del talo. 
Muchas de estas petrificaciones y yesos se han encon- 
trado en rocas calizas, y el registro geológico de estas 
Dasycladaceae fósiles se extiende hasta el Ordovícico 
(Pia, 1927). La disposición distintiva de los apéndices 
laterales en estas algas fósiles, a menudo llamadas Si- 
phonae verticullatae, muestra que son Dasycladaceae. 
Los géneros de los períodos Carbonífero y anteriores 
tienen sus apéndices distribuidos irregularmente a lo 
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Fig. 63. Reconstrucción de Palaeodasycladus medite- 
rraneus. (Tomado de Pia, 1920). 


largo del eje central. Se tiene registros desde el Triási- 
co en delante de aquellos con apéndices verticilados 
(Fig. 63). 

Acetabularia, la copa de sirena, es un género con 
unas 20 especies. El talo maduro (Fig. 64A) está fuer- 
temente calcificado y tiene un eje erecto no ramifica- 
do que termina en un solo verticilo transversal o más 
de un verticilo transversal de rayos gametangiales. 
Los talos maduros de las especies más pequeñas pue- 
den tener entre 2 y 5 mm. de altura y un casquete fér- 
til de 1 a 3 mm. de diámetro; los de algunas especies 
grandes pueden tener entre 9 y 10 cm. de altura y un 
casquete de 1 cm. de diámetro. 

El desarrollo del talo a partir de un cigoto comien- 
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za dos o tres días después de la unión de los gametos. 
El cigoto en germinación se convierte en un tubo cor- 
to con una polaridad definida. Un polo crece erecto y 
se convierte en el eje del talo; el otro polo se convierte 
en el sistema rizoidal que une el talo al sustrato. El 
crecimiento es rápido, y dentro de dos o tres semanas 
puede formarse un verticilo transversal de pelos esté- 
riles justo debajo del ápice de alargamiento del eje 
(Hammerling, 1931). A medida que el ápice del eje se 
alarga, se forman dos o tres verticilos sucesivos de pe- 
los estériles por encima del primero. Eventualmente, 
los verticilos de pelos se desprenden del eje comen- 
zando por el primero que se formó en un inicio y así 
sucesivamente; a medida que se desprenden van de- 
jando una cicatriz (Fig. 65D-1). 

El crecimiento del talo termina con la formación 
de uno o más discos fértiles en el ápice del talo. Según 
la especie, los rayos gametangiales del disco fértil 
están adyacentes lateralmente o se mantienen libres 
unos de otros. En la cara superior y cerca de la base, 
cada rayo lleva un esbozo de ramificación; los esbo- 
zos de ramificaciones juntos forman la corona supe- 
rior. En muchos casos, los esbozos de ramificaciones 
tienen pelos estériles. Algunas especies también tie- 
nen una corona inferior por debajo de los rayos ga- 
metangiales (Fig. 64B). 

Una característica notable en el desarrollo de Ace- 
tabularia es el hecho de que el núcleo del cigoto no se 
divide hasta que el verticilo fértil ha crecido a tamaño 
completo (Hammerling, 1931, 1934, 1944; Schulze, 
1939). Lo mismo ocurre con otros géneros de la orden 
que han sido examinados críticamente (Hammerling, 
1944). El núcleo de cigoto, el llamado núcleo prima- 
rio, permanece cerca de la base del eje y se agranda 
hasta veinte veces su diámetro original. Luego se di- 
vide amitóticamente en un número de núcleos que 
luego pueden dividirse mitóticamente (Schulze, 
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Fig. 64. A, talo de Acetabularia crenulata. B, diagrama de la sección vertical del disco fértil de A. mediterranea. (B, 


basado en Oltmanns, 1922). 
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Fig. 65. A-C, Acetabularia mediterranea. A, ciste en reposo. B, ciste en germinación. C, gametos. D-I, etapas en el 
desarrollo del talo de Acetabularia sp. D, antes de la formación de pelos estériles. E-G, formación y desprendi- 
miento de verticilos sucesivos de pelos estériles. H-I, etapa temprana y algo más tardía en la formación del disco 
fértil. (4-C, Redibujado de DeBary € Strasburger, 1877; D-I, Basado en Egerod, 1952). 


1939). El flujo de citoplasma lleva los núcleos hasta el 
ápice del talo, y eventualmente la mayoría de ellos 
migran hacia los rayos gametangiales. Los experi- 
mentos de regeneración y trasplante muestran que el 
desarrollo de pelos estériles y rayos gametangjiales se 
debe a la producción de sustancias formativas asocia- 
das con el núcleo primario; y que la división del nú- 
cleo primario es, a su vez, estimulada por la presencia 
de una porción fértil completamente desarrollada 
(Hammerling, 1934a, 1934b, 1934c, 1936, 1939). 

El protoplasto plurinucleado de cada rayo game- 
tangial se divide en protoplastos uninucleados que se 
redondean y secretan una pared que se diferencia en 
un opérculo definido. Estos cistes se agrandan mu- 
chas veces su tamaño original y hay una serie repeti- 
da de divisiones nucleares en las que la última serie 
es meiótica (Schulze, 1939). En el Mediterráneo, los 


cistes se forman durante el verano pero principal- 
mente en julio. Los cistes de A. mediterranea están 
fuertemente calcificados y no germinan hasta la pri- 
mavera siguiente; los de A. wettsteinii están ligera- 
mente calcificados y pueden germinar a los pocos 
días de su madurez (Hammerling, 1934). En la germi- 
nación, el protoplasto del ciste se divide en mil o más 
isogametos piriformes biflagelados. La liberación de 
los gametos del ciste se produce a través de un poro 
circular formado por la abertura en la porción del 
opérculo de la pared del ciste (Fig. 65A-B). El talo es 
homotálico en el sentido de que produce gametos de 
ambos sexos, pero se cree que todos los gametos de 
un mismo ciste son del mismo sexo (Hamwmerling, 
1934, 1944). Se han observado casos de partenogéne- 
sis entre gametos que no se han fusionado con otro 
gameto para formar un cigoto. 


CLASE CHAROPHYCEAE 





Las carofíceas, familiarmente conocidas como 
hierbas pétreas, tienen un talo ramificado erecto dife- 
renciado en una sucesión regular de nudos y entrenu- 
dos. Cada nudo lleva un verticilo de ramas de creci- 
miento limitado (las “hojas”), pero las ramas capaces 
de un crecimiento ilimitado pueden surgir axilares a 
las “hojas”. Muchos miembros de la clase están fuer- 
temente calcificados. La reproducción sexual es oóga- 
ma. Los oogonios son unicelulares, están rodeados 
por una vaina de células estériles, y siempre son lle- 
vados sobre las “hojas”. Los anteridios son unicelu- 
lares, unidos en filamentos ramificados uniseriados, 
muchos de los cuales están rodeados por una envol- 
tura esférica común compuesta de ocho células. Las 
envolturas que rodean los anteridios siempre se lle- 
van en las “hojas”. 
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Clasificación 


Todos los miembros de la clase se colocan en un 
solo orden, los Charales; y esto, a su vez, se divide en 
cuatro familias. Todos los géneros vivos son asigna- 
dos a la familia Characeae, siendo 6 géneros y alrede- 
dor de 250 especies vivas. También hay miembros de 
la familia Characeae conocidos solo como fósiles. El 
resto de familias agrupan a miembros fósiles. El ma- 
terial calcáreo que se acumula alrededor del talo pue- 
de permanecer intacto después de la muerte del talo 
y la descomposición de los restos orgánicos, y se han 
descrito muchas formas fósiles de hierbas pétreas a 
partir de estos modelos calcáreos. La estructura de las 
fructificaciones, especialmente de la fructificación fe- 
menina, es tan distintiva que no hay duda sobre la na- 





Fig. 66. Chara sp. A, talo. B, sección vertical del ápice del talo. C-E, sección transversal del segundo, tercer y cuarto 
nudo. F, filamentos corticantes jóvenes. G, porción de un filamento corticante maduro. (C. A., célula apical; E. C., 
filamento corticante; E., entrenudo; P. 1. primordio intermodal; H., hoja; N., nudo; P. N., primordio nodal). 


turaleza de estos talos fósiles. 

Se tiene conciencia de la existencia de los Charales 
desde tiempos tan antiguos como el Devónico (Peck, 
1946). Las fructificaciones femeninas de algunos gé- 
neros tienen las células envolventes dispuestas en es- 
piral; las de otros géneros no están dispuestas de esta 
manera. Las Characeae, la familia a la que pertenecen 
todas las carofitas actuales, se diferencian de otras fa- 
milias en que las células envolventes de la fructifica- 
ción femenina se encuentran en una espiral izquier- 
da. Se tiene registros de esta familia desde el Carboní- 
fero Superior (Pensilvánico). La otra familia, Trochi- 
liscaceae, también tiene una envoltura retorcida en 
espiral, pero una retorcida a la derecha. Los registros 
de esta familia indican que existieron desde el Devó- 
nico hasta el Carbonífero Inferior (Misisípico). 


Ecología 


La mayoría de las hierbas pétreas actuales crecen 
sumergidas en agua dulce y en los fondos fangosos o 
arenosos de lagos o estanques. Algunas especies cre- 
cen en aguas salobres. Cuando crecen en estanques 
de agua dulce, las carofíceas se encuentran frecuente- 
mente en extensas praderas subacuáticas que se ex- 
tienden a una distancia considerable por debajo de la 
superficie del agua. Las hierbas pétreas prosperan 
mejor en aguas duras y claras, pero el agua aireada 
no es esencial. Muchas especies, especialmente las de 


Chara, se incrustan con cal, y la presencia continua del 
alga de año en año puede resultar en la deposición de 
margas considerables en el fondo del estanque o lago. 


Estructura Vegetativa 


El talo de las carofíceas es un eje erecto ramificado 
unido al sustrato por rizoides pluricelulares. Los ri- 
zoides están ramificados uniseriadamente, y pueden 
o no poseer una diferenciación en nudos y entrenu- 
dos (Fig. 71F). El eje siempre tiene una diferenciación 
similar a Equisteum en nudos y entrenudos (Fig. 66A). 
Cada nudo lleva un verticilo de varias ramas (las “ho- 
jas”) que dejan de crecer después de haber alcanzado 
una cierta longitud. Las hojas pueden ser simples o 
ramificadas, pudiendo estar diferenciadas en nudos 
y entrenudos. 

En algunos géneros, como Nitella, el entrenudo del 
eje consiste en una sola célula, muchas veces más lar- 
ga que ancha. En otros géneros, como Chara, la mayo- 
ría de las especies tienen cada célula internodal envai- 
nada (corticada) por una capa de células alargadas 
verticalmente de mucho menor diámetro. La capa de 
revestimiento (corteza) del entrenudo posee siempre 
de una célula de espesor. 

El crecimiento terminal del eje se inicia con una 
única célula apical cupuliforme que corta las células 
derivadas en su cara posterior (Fig. 66B). Cada célula 
derivada cortada por la célula apical se divide trans- 
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Fig. 67. Hojas fértiles de algunos ejemplares de la clase Charophyceae. A, Nitella gracilis. B, Tolypella prolifera. C, 


Chara intermedia. 


versalmente en dos células hijas. La célula hija supe- 
rior es el primordio nodal y la inferior es el primor- 
dio internodal. El primordio intermodal permanece 
indiviso, se alarga hasta muchas veces su longitud 
original y madura hasta convertirse en la única célula 
axial que comprende el entrenudo. El primordio no- 
dal se divide vertical y asimétricamente en dos célu- 
las hijas que también se dividen verticalmente y en 
un plano que cruza el primer plano de división (Fig. 
666). Las divisiones sucesivas son también verticales 
y en planos que se intersectan con el plano de división 
precedente (Giesenhagen, 1896, 1897, 1899). El tejido 
nodal producido por estas divisiones consiste en dos 
células centrales rodeadas por un anillo de 6 a20 célu- 
las periféricas (Fig. 66D). Las células centrales pueden 
permanecer indivisas o pueden dividirse vertical- 
mente dos o tres veces. Todas las células periféricas 
se dividen periclinalmente. De las dos células produ- 
cidas por la división periclinal de la célula periférica, 
la externa es el primordio de una hoja, y la interna 
contribuye al tejido del nudo. La célula interna que 
contribuye al tejido del nudo puede permanecer indi- 
visa o puede dividirse verticalmente (Fig. 66E). 

Entre las especies con entrenudos corticados, la 
mitad del tejido corticante se deriva del nudo de arri- 
ba, y la otra mitad del nudo de abajo. Cada hoja en 
desarrollo de un nudo tiene su célula basal cortando 
dos primordios corticales; una hacia el ápice del talo 
y la otra hacia su base. Ambos primordios corticales 
funcionan como células apicales y dan lugar a fila- 
mentos corticantes ascendentes o descendentes dife- 
renciados en nudos de tres células y entrenudos de 
una sola célula. Todas las células nodales e internoda- 
les del filamento corticante joven tienen al principio 
aproximadamente el mismo tamaño (Fig. 66F), pero 
eventualmente las dos células nodales laterales y la 
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célula internodal se alargan hasta multiplicar por va- 
rias veces su longitud original (Fig. 66G). La célula 
media del nudo no se alarga y puede o no formar es- 
pinas unicelulares. 

Una hoja se desarrolla a partir de la célula hija ex- 
terna formada por la división periclinal de una célula 
periférica del nudo. Algunos géneros, incluyendo Ni- 
tella (Fig. 67A), tienen hojas que consisten en un fila- 
mento uniseriado simple o ramificado de células. 
Otros géneros, como Chara (Fig. 67C), tienen hojas 
con la misma estructura que el eje. Aquí la célula api- 
cal de la hoja corta las células derivadas de la misma 
manera que la célula apical del eje. La célula apical de 
la hoja se vuelve cónica y cesa la división después de 
haber cortado de 5 a 15 células derivadas (Fig. 66B). 
En la hoja de Chara la primera célula derivada cortada 
por la célula apical se convierte en la célula basal de 
la hoja; todas las demás células derivadas se dividen 
para formar un primordio nodal y un primordio in- 
ternodal. Al igual que en el eje, el primordio interno- 
dal madura para dar lugar a la célula internodal, pero 
las hojas no tienen entrenudos tan largos como en el 
eje. El desarrollo del nudo de la hoja es similar al del 
eje, excepto que solo hay una célula central. Las célu- 
las periféricas en el nudo de la hoja no forman hojas, 
pero pueden madurar hasta convertirse en estructu- 
ras unicelulares similares a una espina. El nudo de la 
hoja puede formar tejido corticante de la misma ma- 
nera que el nudo del eje, o los primordios corticales 
de la hoja puede alargarse sin dividirse. 


Estructura Celular 
Las células cerca del ápice de una rama no tienen 


vacuolas conspicuas y son uninucleadas. Las células 
muy alargadas de las regiones maduras, como las del 
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Fig. 68. A-F, etapas sucesivas en el desarrollo del glóbulo de Chara sp. G-L, Chara foetida. G-H, filamentos anteri- 
diales. I, anterozoide. (F.A., filamento anteridial; C.P., capítulo primario; C.S., capítulo secundario; Gl., glóbulo; M., ma- 
nubrio; N., núcula; P., pedicelo; Cél.P. célula protectora). (G-L, Redibujado de Belajeff, 1894). 


entrenudo, tienen una gran vacuola central y muchas 
tienen unos pocos núcleos grandes de forma irregular 
debido a la división nuclear por constricción (amito- 
sis) (Sundaralingam, 1948). El citoplasma externo a la 
vacuola central contiene muchos cloroplastos elipsoi- 
dales pequeños que se encuentran en series longitu- 
dinales, retorcidas en espiral y paralelas. La porción 
del citoplasma junto a la vacuola central fluye conti- 
nuamente en dirección longitudinal, y hay flujos lon- 
gitudinales ascendentes y descendentes separados la- 
teralmente entre sí por una línea inmóvil de citoplas- 
ma sin cloroplastos. 


Reproducción Asexual 


Ninguno de los Charales produce zoosporas, pero 
muchos de ellos producen regularmente cuerpos re- 
productores asexuales de naturaleza vegetativa. La 
multiplicación vegetativa podrá efectuarse por medio 
de: (1) agregados de células estrelladas desarrolladas 
a partir de los nudos inferiores, y frecuentemente lla- 
madas estrellas de amilo porque están densamente 
llenas de almidón, (2) bulbilos desarrollados sobre 
rizoides; y (3) excrecencias del nudo parecidas a un 
protonema. 


Reproducción Sexual 


Todos los géneros se reproducen sexual y oogámi- 
camente. Las fructificaciones masculinas y femeninas 
suelen denominarse, respectivamente, anteridios y 
oogonios; pero estos nombres son inapropiados por- 
que las estructuras así designadas incluyen tanto un 
órgano sexual (u órganos) como una envolvente vai- 


na pluricelular derivada de las células que se encuen- 
tran debajo del órgano sexual. Según la terminología 
antigua, la fructificación masculina es el glóbulo y la 
femenina es la núcula (Sachs, 1875). Estos nombres 
son más apropiados ya que no implican que toda la 
fructificación sea un órgano sexual. 

La gran mayoría de las especies son homotálicas y 
sólo unas pocas son heterotálicas. Los glóbulos y las 
núculas nacen en los nudos de las hojas. Las especies 
homotálicas tienen los dos en el mismo nudo y la for- 
ma en que nacen es característica del género. Puede 
haber sólo un glóbulo y una núcula en un nudo, y 
regularmente con el glóbulo por encima de la núcula 
como en Nitella (Fig. 67A), o regularmente con la nú- 
cula por encima del glóbulo como en Chara (Fig. 67C). 
Los nudos de las hojas de otros géneros tienen un solo 
órgano de un tipo, adyacente a más de un órgano re- 
productor del otro tipo. Ejemplos de esto son Tolype- 
lla donde varias núculas rodean un solo glóbulo (Fig. 
67B) o Lychnothamnus donde una sola núcula es rode- 
ada a cada lado por un glóbulo. 

Chara puede ser tomado como un ejemplo de la 
manera en que se desarrollan los órganos reproducti- 
vos. Aquí, una sola célula nodal superficial en el lado 
adaxial de la hoja da lugar, en última instancia, tanto 
al glóbulo como a la núcula que nace en un nudo. La 
célula derivada de esta célula superficial es la célula 
inicial del glóbulo; otra es la célula inicial de la núcu- 
la. 

El desarrollo del glóbulo comienza con una divi- 
sión transversal de la célula inicial. La célula hija infe- 
rior no se divide de nuevo y se convierte en la célula 
pedicelar del glóbulo. La célula hija superior forma 
cuatro células dispuestas cuadruplicadamente (Fig. 
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Fig. 69. Chara sp. A, porción de una hoja que contiene una núcula y un glóbulo maduros. B-F, etapas sucesivas 
en el desarrollo de la núcula. (Cor., corona; Cél. C., célula central; Oog., oogonio; C. M. O., célula madre oogonial; P., 
pedicelo; C. I. C., célula inicial de la cubierta; Cél. P., célula peduncular; C. T., célula del tubo). 


68A) por dos divisiones sucesivas, y cada una de estas 
cuatro células se divide transversalmente (Fig. 68B). 
Cada célula de la octada se divide periclinalmente 
(Fig. 68C) y las ocho células hijas externas producidas 
también se dividen periclinalmente. El exterior de las 
tres células derivadas de cada célula octádica es una 
célula protectora, la media es una célula de mango o 
manubrio y la más interna es una célula del capítulo 
primario (Fig. 68D). Las células protectoras maduras 
se expanden lateralmente y como resultado aparecen 
cavidades dentro del glóbulo en desarrollo. Los ma- 
nubrios se agrandan radialmente a medida que las ca- 
vidades se agrandan, pero las células de los capítulos 
primarios permanecen unas a otras en el centro del 
glóbulo (Fig. 68E). La célula pedicelar también se 
agranda ascendentemente hacia el interior del glóbu- 
lo (Fig. 68E-F). La pared periclinal exterior de cada cé- 
lula protectora en proceso de maduración desarrolla 
crecimientos internos radiales que la dividen de for- 
ma incompleta en varios compartimentos. Por lo tan- 
to, la capa exterior de un glóbulo en proceso de ma- 
duración parece ser muchas células en el perímetro 
cuando se observan en sección transversal (Fig. 68E). 
Los glóbulos maduros son de color naranja brillante 
o rojo debido a un cambio en el color de los cloroplas- 
tos dentro de las células protectoras. 

Cada célula del capítulo primario dentro del gló- 
bulo corta seis células del capítulo secundario y éstas 
pueden o no cortar células del capítulo terciario o 
cuaternario (Karling, 1927). Las células del capítulo 
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secundario generalmente cortan los primordios de 
los filamentos anteridiales, pero dichos primordios 
también pueden producirse en las células del capítulo 
primario, terciario o cuaternario. El primordio anteri- 
dial se convierte en un filamento anteridial que puede 
estar ramificado o no ramificado (Fig. 68F). El núme- 
ro de células en el filamento varía mucho, e incluso 
en la misma especie puede variar de 5 a 50 o más 
(Karling, 1927). Cada célula del filamento anteridial 
completamente desarrollado es un anteridio cuyo 
protoplasto madura para formar un solo anterozoi- 
de. El núcleo del protoplasto en transformación se 
desplaza hacia la pared lateral, se alarga y se enrolla 
en espiral (Fig. 68G-H). Mientras tanto, se ha produci- 
do la diferenciación del blefaroplasto en espiral que 
provoca una diferenciación de los dos flagelos largos 
que se encuentran justo detrás del extremo anterior 
del anterozoide en espiral (Fig. 681). Cuando los ante- 
rozoides están maduros, las células protectoras del 
glóbulo se separan entre sí y exponen los filamentos 
anteridiales y el manubrio al que están adheridos. El 
manubrio con sus células capitulares adheridas y los 
filamentos anteridiales se asemeja a un látigo con mu- 
chos dientes. Poco después de que los filamentos an- 
teridiales son expuestos, cada anterozoide escapa a 
través de un poro en la pared anteridial. La liberación 
de los anterozoides generalmente se produce por la 
mañana y pueden nadar hasta la noche. 

El glóbulo se ha interpretado como una rama 
transformada en la que la célula terminal se divide en 





Fig.70. A, entrada de anterozoides en la núcula de Chara foetida. B-C, Chara sp. B, sección longitudinal de la núcu- 
la después de la formación de la pared de cigoto y engrosamiento de la cara interna de las paredes de las células 
del tubo. C, vista superficial de la núcula después de la desaparición de la corona y la cara externa de las paredes 
de las células del tubo. (A, Redibujado de DeBary, 1871). 


octantes (Goebel, 1930). Cada octante consiste en un 
nudo basal unicelular (la célula protectora), un entre- 
nudo (el manubrio) y una célula nodal superior (la cé- 
lula capitular primaria). Las excrecencias filamento- 
sas (filamentos anteridiales) del nudo superior no se 
diferencian en nudos y entrenudos. 

La célula inicial de una núcula se divide para for- 
mar una fila de tres células. La célula terminal de la 
fila es una célula madre oogonial que eventualmente 
se alarga verticalmente y se divide transversalmente 
en una célula peduncular corta y un oogonio verti- 
calmente alargado que contiene un solo óvulo (Fig. 
69E). La célula inferior de la fila no se divide y se 
agranda para formar el pedicelo que subtenderá la 
núcula (Fig. 69B-F). La célula media de la fila de tres 
se divide verticalmente para formar cinco células ini- 
ciales de la cubierta que rodean una sola célula cen- 
tral. Incluso antes de la elongación vertical de la célu- 
la madre oogonial, las cinco células iniciales de la cu- 
bierta crecen ascendentemente para rodear la célula 
madre oogonial (Fig. 69C). Cada una de las cinco cé- 
lulas iniciales de la cubierta pronto se divide trans- 
versalmente. Las cinco células del nivel superior con 
las células de la corona de la núcula y las cinco cé- 
lulas del nivel inferior son las células del tubo (Fig. 
69E-F). Las células de la corona se alargan pero poco 
y maduran para constituir la corona que cubre la nú- 
cula madura. Las células del tubo se alargan muchas 
veces su longitud original y se tuercen en espiral 
alrededor del oogonio (Fig. 69A). En ciertos géneros, 
incluyendo Nitella, la corona consiste en dos niveles y 
tiene cinco células en cada nivel. 

Cuando la núcula está madura, las células del tu- 
bo retorcido en espiral se separan unas de otras justo 


debajo de la corona para hacer cinco pequeñas ranu- 
ras angulares (Fig. 70A) (DeBary, 1871). Los antero- 
zoides nadan a través de estas aberturas en la cubierta 
de la núcula, nadan hacia el oogonio, y penetran su 
pared gelatinizada. Se han observado núcleos de ga- 
metos masculinos dentro del óvulo de Nitella, y se 
cree que en Chara se produce la misma unión de uno 
de ellos con el núcleo de la base del óvulo (Goetz, 
1899). 


El Cigoto y su Germinación 


El cigoto segrega una pared gruesa y las paredes 
periclinales internas de las células del tubo también 
se engrosan (Fig. 70B). Otras porciones de las paredes 
de la cubierta se descomponen, dejando que las por- 
ciones persistentes de las paredes de las células del 
tubo se proyecten como las roscas de un tornillo (Fig. 
70C). El cigoto, con los restos circundantes de la cu- 
bierta, cae al fondo y allí germina después de un pe- 
ríodo de semanas o meses. Antes de la germinación, 
el núcleo del cigoto migra al polo apical del cigoto y 
se divide en cuatro núcleos hijos (Fig. 71A) (Oehlker, 
1916). Esta división en cuatro núcleos sugiere que la 
división es meiótica. La evidencia que confirma esta 
suposición se encuentra en la ausencia de meiosis 
antes de la formación de gametos (Lindenbein, 1927; 
Sundaralingam, 1948). Según esta interpretación, el 
talo de los Charales es gametofítico y el cigoto es la 
única célula diploide en el ciclo vital. 

La germinación comienza con una división asimé- 
trica del cigoto en una pequeña célula distal lenticular 
con un núcleo y una gran célula basal que contiene 
los otros tres núcleos (Fig. 71B). La célula lenticular, 
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Fig.71. A-B, Chara foetida. C-F, Chara crinata. A-B, diagramas de la sección longitudinal del cigoto en germinación. 
C-D, vista superficial del cigoto en germinación. E, cigoto en germinación en la etapa protonematal. F, talo joven 
después de que el eje primario formado por el protonema secundario ha comenzado la formación de nudos y en- 
trenudos. (R. P., rizoide primario; R. S., rizoide secundario; P. P., protonema primario; P. S., protonema secundario; E. P., 
eje primario). (A-B, Basado en Oehlkers, 1916; C-F, Redibujado de DeBary, 1875). 


después de ser expuesta por un agrietamiento de la 
pared del cigoto, se divide verticalmente en un pri- 
mordio rizoidal y un primordio protonematal (Fig. 
71C-D). La célula grande trinucleada permanece indi- 
visa y sus núcleos eventualmente se desintegran. El 
primordio rizoidal forma un rizoide filamentoso in- 
coloro diferenciado en nudos y entrenudos, y en un 
rizoide con un verticilo de rizoides secundarios en 
cada nudo (DeBary, 1875). El primordio protonema- 
tal forma un filamento verde (el protonema prima- 
rio), también diferenciado en nudos y entrenudos 
(Fig. 71E). Los apéndices producidos por el nudo in- 
ferior del protonema primario se convierten en rizoi- 
des o en protonemas secundarios. El segundo nudo 
del protonema primario tiene un verticilo de apéndi- 
ces (Fig. 71F). Todos excepto uno de ellos son simples 
filamentos verdes; el apéndice restante forma el eje 
típico en el que el crecimiento es como en el talo adul- 
to. 
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Las algas euglenoides son una serie compuesta 
principalmente por formas unicelulares móviles y en 
las que se ha producido una evolución de formas plu- 
ricelulares inmóviles, pero sin tipos superiores a las 
colonias palmeloides. Los protoplastos pueden ser in- 
coloros o poseen pigmentos localizados en cloroplas- 
tos verdes. Los cloroplastos contienen las mismas clo- 
rofilas que las clorofitas, contienen solamente beta- 
caroteno, y contienen por lo menos una xantofila que 
no se encuentran en las clorofitas (ver Tabla 1, página 
3). Las reservas de alimentos consisten en paramilo 
(un carbohidrato insoluble relacionado con el almi- 
dón) y grasas. Las células móviles pueden ser uni-, bi- 
o triflageladas. Los flagelos son siempre anteriores y 
con el extremo inferior insertado en la base de una cá- 
mara interior (depósito) conectada con el exterior de 
la célula por un estrecho canal. Se reproducen gene- 
ralmente por división celular. Varios géneros son ca- 
paces de entrar en una etapa de reposo de paredes 
gruesas (cistes). No se tiene certeza sobre la reproduc- 
ción sexual en el grupo dado que no se ha desmotra- 
do. 

Hay alrededor de 25 géneros y 450 especies, casi 
todas se encuentran en aguas dulces. 

Las relaciones entre las euglenofitas y otras series 
de algas son poco claras. Ciertas similitudes en la pig- 
mentación sugieren una relación con las clorofitas, 
pero la organización del protoplasto en las células 
móviles de las dos es tan diferente que es mejor seguir 
la práctica habitual y otorgar a la serie de euglenoides 
un rango igual al de las series crisofíticas, dinoflagela- 
das y volvocinas (clorofíticas). 

El primer reconocimiento formal de los euglenoi- 
des como una división (Euglenophyta) del reino ve- 
getal los divide en dos clases, cada una con un orden 
único (Pascher, 1931). Sin embargo, el tratamiento 
más lógico parece ser el de colocarlos en una sola cla- 
se (Euglenophyceae) con dos órdenes. 


ORDEN EUGLENALES 
Los Euglenales incluyen todas las euglenofíceas 


en las que la célula móvil flagelada es la fase domi- 
nante en el ciclo vital. Las células son siempre solita- 
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rias y nunca se unen en colonias. Todos los géneros 
de las euglenofíceas, excepto uno, están referidos a 
esta orden. 


Ecología 


Los Euglenales se encuentran más a menudo en 
pequeños charcos ricos en materia orgánica. Las for- 
mas pigmentadas, especialmente Euglena, están fre- 
cuentemente presentes en suficiente abundancia para 
colorear el agua. Las formas saprofitas incoloras rara 
vez están presentes en cantidad, y crecen más abun- 
dantemente donde hay una cantidad considerable de 
putrefacción. Algunos euglenoides crecen en el barro 
húmedo a lo largo de las orillas de los ríos, estuarios 
O pantanos salados, y aquí pueden estar presentes en 
suficiente abundancia para colorear el barro (Jahn, 
1946). Los miembros del orden que se encuentran en 
hábitats inusuales incluyen Euglena que se ha encon- 
trado como uno de los organismos causantes de la 
nieve verde (Kiener, 1944), y aquellos géneros que 
crecen de forma parasitaria en los tractos intestinales 
de los anfibios. 


Morfología Celular 


La porción exterior del citoplasma siempre se dife- 
rencia en un periplasto que frecuentemente está lon- 
gitudinalmente estriado o punteado. El periplasto 
puede ser tan rígido que las células tienen una forma 
fija, o puede ser tan flexible que la forma de una célu- 
la cambia constantemente mientras nada por el agua. 
Las células con un periplasto flexible son más o me- 
nos alargadas y aproximadamente circulares en sec- 
ción transversal; las que tienen un periplasto firme 
pueden ser simétricas radialmente o marcadamente 
comprimidas. 

Algunos géneros tienen el protoplasto rodeado 
por una envoltura (lórica) que queda libre del proto- 
plasto (Fig. 72C-D). La lórica siempre está abierta en 
el extremo anterior y el flagelo o flagelos se proyectan 
a través del extremo abierto. La lórica está compuesta 
por una sustancia gelatinosa firme sin ningún rastro 
de celulosa (Klebs, 1883). Es incolora y transparente 
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Fig. 72. Euglenales. A-B, Euglena intermedia; C, D, Vista superficial y sección óptica de Trachelomonas volvocina. E, 
Vista ventral diagramática de Entosiphon sulcatum, F, Urceolus cyclostomus. (E, Basado en Lackey, 1929; F, Redibujado 


de Senn, 1900). 


cuando se forma por primera vez; más tarde se im- 
pregna frecuentemente de compuestos de hierro que 
la hacen opaca y de color amarillo a marrón oscuro. 
La forma y ornamentación de la lórica son caracterís- 
ticas de cualquier especie y los principales caracteres 
para diferenciar las especies dentro de los géneros 
que tienen una lórica. 


Estructura Celular 


Aunque las células de varios géneros tienen cloro- 
plastos, las de la mayoría de los géneros no los tienen. 
Cuando están presentes, generalmente hay numero- 
sos cloroplastos desde discoides hasta bandas dentro 
de la célula. Ciertas especies de Euglena, un género 
con cloroplastos, también pueden producir un pig- 
mento rojo (euglenorodona) que puede estar presente 
en tal cantidad como para oscurecer el contenido ce- 
lular. La euglenorodona es un carotenoide cetónico 


Flagelo 









Citofaringe 


Reservorio 


Citóstomo 





Ocelo o 
Estigma 


Blefaroplasto 
Cloroplasto 


A 0” 


Fig. 73. Ápice de la célula de Euglena intermedia. (Mo- 
dificado ligeramente de Krichenbauer, 1938). 
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(Strain, 1951). Cuando se cultiva Euglena en la oscuri- 
dad sobre un sustrato orgánico adecuado, desapare- 
cen los cloroplastos, pero éstos reaparecen si el culti- 
vo vuelve a la luz. En condiciones excepcionales, Eu- 
glena puede producir razas incoloras (apocloróticas) 
cuyas células son apocloróticas, incluso cuando cre- 
cen en la luz (Pringsheim, 1948). Las razas apocloróti- 
cas de Euglena también han sido inducidas por el tra- 
tamiento de las células con estreptomicina en luz 
(Provasoli et al., 1948). 

Independientemente del modo de nutrición, la re- 
serva alimenticia que se acumula en el interior de las 
células es el paramilo, un hidrato de carbono insolu- 
ble que se deposita en forma de discos, anillos, vari- 
llas o gránulos esféricos, y éstos a veces llegan a ser 
relativamente grandes. El paramilo es un polisacári- 
do con la misma fórmula empírica que el almidón, 
pero que no responde a las pruebas habituales para el 
almidón. Los gránulos de paramilo se asemejan a los 
granos de almidón en que parecen estar estratificados 
concéntricamente, pero se ha sostenido que la apa- 
rente estratificación se debe a una torsión helicoidal 
de las micelas alargadas del paramilo y no a un depó- 
sito de paramilo en capas concéntricas (Heidt, 1937). 

El extremo anterior de la célula (Fig. 73) es un ci- 
tóstomo (una porción diferenciada del periplasto) y 
debajo del citóstomo se encuentra una garganta lage- 
niforme. La garganta consiste en un cuello estrecho— 
la citofaringe — y una porción posterior agrandada— 
el reservorio. El reservorio está unido por una o más 
vacuolas contráctiles en las que el intervalo entre el 
sístole y el diástole suele ser de unos pocos segundos 
(Gúnther, 1928; Hall 8£: Power, 1928). Ciertos géneros 
tienen órganos abastonados (abastonados faríngeos) 
adyacentes a la garganta. Se encuentran paralelos al 
eje largo de la garganta y con sus extremidades infe- 
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Fig. 74. A-C, Diagramas de los flagelos y del aparato neuromotor de los Euglenales. A, Euglena. B, Astasia. C, Dis- 
tigma. D, mastigonemas en el flagelo de Urceolus cyclostomus. (A, Basado en Hall € Jahn, 1929; basado en Hall és Po- 


well, 1927; C, basado en Lackey, 1934; D, VIKk, 1938). 


riores a nivel de la base del reservorio o extendiendo- 
se hasta el extremo posterior de la célula (Fig. 72E-E). 
Algunos géneros con órganos abastonados parecen 
tenerlos terminando bajo un citóstomo completamen- 
te distinto de la garganta (V. E. Brown, 1930; Lackey, 
1929; Rhodes, 1926). Se ha pensado que la función de 
los órganos abastonados es la de una triquita que sir- 
ve como órgano de apoyo cuando el citóstomo está 
distendido en la ingestión de alimentos sólidos (Hall 
8 Powell, 1927; Rhodes, 1926; Schaeffer, 1918). 

Los flagelos de los Euglenales se insertan en la 
base del reservorio y se proyectan a través de la cito- 
faringe y el citostomo (Fig. 73). Los géneros uniflage- 
lados tienen el flagelo proyectado hacia adelante. Al- 
gunos géneros biflagelados tienen ambos flagelos de 
igual longitud y que se proyectan hacia adelante; pe- 
ro hay más géneros que tienen flagelos de longitud 
desigual, uno que se proyecta hacia adelante y otro 
que se arrastra (Fig. 72E). Los flagelos de los Euglena- 
les son barbulados, en el que hay delicados apéndices 
similares a pelos a lo largo de la longitud del flagelo. 
Estos apéndices suelen llamarse cilios, pero como no 
son comparables con los cilios de los protozoos, por 
lo tanto, se ha propuesto el término mastigonema 
(Deflandre, 1934). Los estudios de los flagelos eugle- 
noides mediante técnicas especiales de tinción, ilumi- 
nación de campo oscuro y el microscopio electrónico 
muestran que todos los flagelos tienen una estructura 
similar (H. P. Brown, 1945; Deflandre, 1934, Petersen, 
1929; Pitelka, 1949; VIk, 1938). El flagelo (Fig. 74D) 
consiste en uno o dos filamentos centrales (axone- 
mas) rodeados por una vaina que lleva una fila verti- 
cal de mastigonemas. Se ha demostrado que la mayo- 


ría de los géneros investigados tienen un aparato neu- 
romotor del tipo blefaroplasto-rizoplasto-centríolo 
(Fig. 74A-C) (Baker, 1926; Hall, 1923; Hall €: Jahn, 
1929; Hall € Powell, 1927). En algunos géneros uni- 
flagelados, el flagelo se bifurca dentro del reservorio 
y cada bifurcación se termina en el blefaroplasto. Uno 
de los blefaroplastos está conectado a un centríolo ex- 
tranuclear por un delicado rizoplasto; el otro no tiene 
rizoplasto. En otros géneros uniflagelados, el flagelo 
no se bifurca, pero pueden tener una hinchazón gra- 
nular a cierta distancia por encima del blefaroplasto. 
En los géneros biflagelados, ninguno de los flagelos 
se bifurca, pero puede haber una hinchazón granular 
por encima de cada blefaroplasto. 

Los Euglenales pigmentados y las formas apoclo- 
róticas inmediatamente derivadas de ellos tienen un 
ocelo cerca del extremo anterior de la célula. Otros 
Euglenales incoloros no tienen ocelos. El ocelo (Fig. 
73) consiste en numerosos gránulos rojizos dispues- 
tos en una matriz cóncavo-convexa (Mast, 1928; Wa- 
ger, 1900). El ocelo es un orgánulo que se ocupa de las 
respuestas fototácticas de las células móviles y se cree 
que la orientación de la ondulación del flagelo está 
controlada por el ocelo que sombrea su hinchazón ba- 
sal. Los ocelos de las células hijas se forman por bipar- 
tición del ocelo de la célula madre en lugar de formar- 
se de novo (Baker, 1926; Gúnther, 1928; Gojdics, 1934). 

El núcleo de una célula euglenoide es una estruc- 
tura prominente y fácilmente reconocible sin tinción. 
Todos los Euglenales son uninucleados en condicio- 
nes normales, pero una célula puede volverse pluri- 
nucleada si se inhibe la citocinesis (Krichenbauer, 
1938). El núcleo tiene uno o más en dosomas situados 


95 





Fig. 75. División celular de Rhabdomonas incurvum. (Redibujado de Hall, 1923). 


en el centro, una membrana nuclear definida y núme- 
rosos gránulos de cromatina de forma irregular entre 
el endosoma y la membrana nuclear. Los núcleos en 
reposo se encuentran cerca del centro de una célula, 
pero los que están a punto de dividirse pueden mo- 
verse hacia el extremo anterior de la célula. El mate- 
rial cromático del núcleo en división se organiza en 
un número definido de cromosomas que se encuen- 
tran con sus ejes largos perpendiculares al plano de 
división nuclear (Fig. 75). Los cromosomas están en- 
cerrados por la membrana nuclear durante toda la 
mitosis, y la separación mitótica se acompaña de la 
bipartición del endosoma o los endosomas (véase a 
Jahn, 1946, para referencias sobre mitosis). 


Reproducción Asexual 


La multiplicación se realiza mediante la división 
celular y puede ocurrir mientras las células se mue- 
ven activamente o después de que se hayan detenido. 
El protoplasto de los géneros con lórica se divide den- 
tro de la lórica. Uno de los protoplastos hijos perma- 
nece dentro de la lórica vieja; el otro se escapa y segre- 
ga una nueva lórica. La división de las células móvi- 
les es longitudinal y comienza en el extremo anterior. 
El blefaroplasto de los géneros uniflagelados se divi- 
den en dos blefaroplastos; uno con el flagelo viejo, y 
el otro forma un nuevo flagelo. En los géneros bifla- 
gelados, ambos flagelos pueden irse a una célula hija 
y la otra forma nuevos flagelos (Lackey, 1929); o cada 
célula hija puede recibir un solo flagelo y formar el 
segundo (Loefer, 1931). Las células que se dividen en 
una condición inmóvil pueden llegar a estar rodeadas 
por una vaina gelatinosa. A veces los protoplastos 
hijos no escapan de la vaina antes de dividirse de nue- 
vo. En tales casos hay un desarrollo de colonias pal- 
meloides temporales en las que las células pueden 
volver a una condición móvil en cualquier momento. 

Las etapas de reposo con paredes gruesas (cistes) 
rodeados de una pared firme se producen en muchos 
géneros. A veces el ciste tiene la misma forma general 
que una célula móvil, pero a menudo tiene una forma 
bastante diferente y puede ser esférico o poligonal. 


9% 


Los protoplastos de los cistes pueden producir una 
cantidad considerable de euglenorodona y tornarse 
de un color rojo intenso. El protoplasto de los cistes 
en germinación suelen salir de la pared y desarrollar 
una sola célula móvil. 


Reproducción Sexual 


Se ha descrito una unión gamética de células vege- 
tativas para algunos euglenoides (Berliner, 1909; Do- 
bell, 1908; Haase, 1910) pero todos los supuestos ca- 
sos se consideran extremadamente dudosos. La auto- 
gamia (la fusión de dos núcleos hermanos en una cé- 
lula) ha sido descrita en Phacus (Krichenbauer, 1938). 
Los casos notificados de autogamia deben examinar- 
se siempre con cuidado porque las partes teñidas en 
la separación de dos núcleos hijos pueden disponerse 
en una secuencia tal que se interpreten erróneamente 
como una fusión de dos núcleos. En Phacus, como en 
otros Euglenales, la división nuclear está en un plano 
de ángulo recto con el eje largo de una célula. Las cé- 
lulas binucleadas con los dos núcleos en el eje largo 
de la célula y el hallazgo de células uninucleadas con 
núcleos grandes y dos endosomas se dan como evi- 
dencia de autogamia. La fusión nuclear en Phacus es 
seguida por una división meiótica en cuatro núcleos 
hijos y una cuadripartición en cuatro protoplastos 
hijos uninucleados. 


Clasificación 


Varios sistemas para la clasificación de los eugle- 
nales hacen hincapié en el modo de nutrición y los 
agrupan en tres familias de acuerdo con su nutrición 
holofítica, saprófita u holozoica (Klebs, 1892; Lem- 
mermann, 1913; Semn, 1900). Esta clasificación es arbi- 
traria porque hay ciertos géneros, como el Euglena, en 
los que algunas especies tienen cloroplastos y otras 
carecen de ellos. La mejor base para una diferencia- 
ción en familias parece ser la estructura citológica 
más fina, especialmente la de bifurcación y granula- 
ción de los flagelos (Hall €: Jahn, 1929; Lackey, 1934). 
La importancia taxonómica del aparato abastonado 


faríngea es menos seguro. Algunos estudiosos de las 
algas euglenoides ponen gran énfasis en esta estruc- 
tura (V. E. Brown, 1930; Rhodes, 1926); otros sostie- 
nen que es de menor importancia (Hall € Jahn, 1929). 
El cualquier caso, solo tres o cuatro familias son reco- 
nocibles dentro del orden. 


ORDEN COLACIALES (EUGLENOCAPSALES) 


Los Colaciales tienen células inmóviles permanen- 
temente encapsuladas dentro de una pared y unidas 
en colonias palmeloides amorfas o dendroides. Pue- 
de haber una formación temporal de etapas uniflage- 
ladas desnudas. 

El único género, Colacium, se encuentra en forma 
epizoica sobre copépodos, rotíferos y otros miembros 
del zooplancton de agua dulce. Sólo hay dos especies. 

Las células de Colacium (Fig. 76) están rodeadas 
por una envoltura gelatinosa y se fijan, con el polo an- 
terior hacia abajo, por medio de pies gelatinosos, al 
hospedante. Los pies son el resultado de una mayor 
secreción de material gelatinoso en el extremo ante- 
rior de la célula. Cuando se produce la división celu- 
lar, cada una de las dos células hijas segrega un pie 
propio, y permanecen adheridas al pie de la célula 
madre. La división celular repetida da como resulta- 
do una colonia dendroide en la que las células nacen 
en los extremos de un sistema de pies gelatinosos re- 
petidamente ramificados. 

Las células de las colonias dendroides son ovoides 
o subcilíndricas. Contienen numerosos cloroplastos 
discoides, con o sin pirenoides. Hay un solo núcleo 
grande hacia el extremo superior del protoplasto. La 
parte inferior del protoplasto, el extremo morfológi- 





Fig. 76. Colacium calvum (Redibujado de Stein, 1878). 


camente anterior, contiene una garganta visible y un 
ocelo. Los flagelos no son evidentes en los protoplas- 
tos de las colonias dendroides (Stein, 1878). 

Las células que crecen en cultivo de agar son glo- 
bosas y están rodeadas por una envoltura sin pie 
(Johnson, 1934). Sus células hijas pueden separarse 
entre sí inmediatamente después de la división celu- 
lar, o las dos pueden permanecer dentro de la envol- 
tura de la célula madre. La división repetida de célu- 
las dentro de la envoltura común puede continuar 
hasta que haya una colonia palmeloide amorfa de 20 
o más células. Las células palmeloides son ordinaria- 
mente uninucleadas, pero pueden llegar a ser más 
grandes de lo usual y bi- u octonucleados. 

Los protoplastos de Colacium también pueden for- 
mar etapas ameboides desnudas que se dividen vege- 
tativamente (Schiller, 1924). También se pueden for- 
mar etapas ameboides desnudas con cuatro a ocho 
núcleos (Johnson, 1934). El único método conocido de 
reproducción en estas etapas plasmodiales es la ge- 
mación de porciones uninucleadas. Estas gemas su- 
fren metamorfosis y forman células uniflageladas en 
enjambre. 

El protoplasto de una célula en la etapa dendroide 
o palmeloide puede desarrollar un solo flagelo y esca- 
par como un zooide de natación libre (Johnson, 1934; 
Stein, 1878). Tales zooides (Fig. 76C) usualmente na- 
dan por un corto tiempo antes de que pierdan sus fla- 
gelos y secreten paredes. En casos raros, un zooide 
puede dividirse en dos zooides hijos mientras se en- 
cuentra en la condición móvil (Johnson, 1934; Schi- 
ller, 1924). 
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Los miembros de esta división poseen pigmentos 
localizados en cromatóforos que suelen ser de color 
marrón verdoso a marrón dorado. Los pigmentos son 
la clorofila a, la clorofila c, el betacaroteno y cuatro 
xantófilas, tres de las cuales se encuentran sólo en los 
miembros de esta división (véase la tabla 1, página 3). 
Las reservas fotosintéticas se acumulan generalmente 
como almidón o compuestos similares al almidón, 
pero también pueden acumularse como aceites. El 
núcleo se distingue por el hecho de que la cromatina 
se encuentra en numerosas hebras moniliformes. Las 
paredes celulares, cuando están presentes, general- 
mente contienen celulosa. La gran mayoría de los gé- 
neros tienen células móviles asimétricas distintivas, 
siendo las células móviles biflageladas y con flagelos 
morfológicamente diferentes. La reproducción ase- 
xual puede darse por medio de la división celular o 
por medio de zoosporas o aplanosporas. La repro- 
ducción sexual se produce en sólo dos o tres géneros. 

Durante mucho tiempo todos los géneros conocí- 
dos fueron organismos biflagelados unicelulares cu- 
yas afinidades se pensaba que estaban con los proto- 
zoos. Más tarde, se descubrieron algunos tipos unice- 
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lulares y coloniales verdaderamente algales que están 
obviamente relacionados con las formas móviles an- 
teriormente referidas a los protozoos. 

Ciertos caracteres comunes a las formas móviles 
conocidas como dinoflagelados, desmocontos y crip- 
tomónadas fueron señalados originalmente por Pas- 
cher (1911). Los principales son los dos flagelos, que 
no se diferencian en el movimiento y la forma, y la 
formación de almidón por los cromatóforos marro- 
nes. Más tarde, Pascher (1914) llamó a los tres grupos 
de organismos los Dinophyceae, los Desmokontae, y 
los Cryptophyceae; y llamó a los grupos combinados 
Pyrrophyta. Se han cuestionado las relaciones de las 
criptofíceas con las otras pirrófitas (Fritsch, 1935; Gra- 
ham, 1951; Pringsheim, 1944; Smith, 1950). Los princi- 
pales argumentos para excluir a las criptofíceas de las 
pirrofitas son las estructuras marcadamente diferen- 
tes de sus núcleos y la presencia de una garganta en 
las formas móviles. En este sentido, es mejor conside- 
rar a las criptofíceas como un grupo de algas de posi- 
ción sistemática incierta que asignarlas a las Pyrro- 
phyta. Por lo tanto, las pirrofitas pueden ser dividi- 
das en dos clases — Desmophyceae y Dinophyceae. 


CLASE DESMOPHYCEAE (DESMOKONTAE) 





Los géneros móviles asignados a las desmofíceas 
difieren en tres aspectos de las dinofíceas. Los dos fla- 
gelos se llevan en el extremo de la célula; la célula no 
tiene un surco transversal; y la pared de la célula, 
cuando está presente, se divide verticalmente en dos 
mitades (valvas) que no se subdividen en placas defi- 
nidamente dispuestas. El protoplasto contiene cro- 
matóforos parduscos y gránulos de almidón. 

Existen alrededor de 6 géneros y 30 especies, to- 
dos son organismos raros y la mayoría de ellos son 
marinos. Los dinofísidos se han incluido entre las 
desmofíceas porque sus paredes están divididas ver- 
ticalmente en dos mitades (Fritsch, 1935; Pascher, 


1927, 1931). Sin embargo, los dinofísidos flagelados 
deben ser referidos a las dinofíceas porque cada mi- 
tad de la pared está compuesta por una serie de pla- 
cas definidamente dispuestas como en los dinoflage- 
lados “blindados”. 

Algunas de las desmofíceas son móviles y pueden 
tener o no paredes celulares; otras no tienen flagelos 
y tienen una pared. En base a la presencia o ausencia 
de una pared celular, los géneros móviles han sido se- 
gregados en dos órdenes y los inmóviles en un tercer 
orden (Pascher, 1927, 1931). 

Exuviaella (Fig. 77), un género marino con cerca de 
10 especies, se encuentra entre los miembros más co- 
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Fig. 77. Exuviaella marina. A-B, vistas de la superficie frontal y lateral. C, sección óptica. (A-B, Tomado de Schitt, 


1896; C, Redibujado de Klebs, 1884). 


nocidos de la clase. Sus células están comprimidas y 
el protoplasto se rodea de una pared de celulosa com- 
puesta por dos valvas longitudinales. Cada valva 
puede ser lisa, o poseer muchos poros pequeños dis- 
tribuidos irregularmente en toda la superficie excep- 
to el margen. Exuviaella es biflagelada y los dos flage- 
los se encuentran proyectados a través de un poro cir- 
cular en el extremo anterior de la célula. Uno de los 
flagelos se proyecta verticalmente hacia afuera del 
poro y su azote impulsa la célula a través del agua 
(Klebs, 1884, 1912; Schiitt, 1890). El otro flagelo se 
encuentra en ángulo recto con el flagelo propulsor 
(Fig. 77). Su movimiento es ondulatorio y causa una 
rotación de la célula a medida que se mueve por el 


agua. 
> El protoplasto contiene dos cromatóforos marro- 
nes, laminados y alargados verticalmente, con o sin 
pirenoides. Los alimentos de reserva se acumulan 
tanto en los cromatóforos como en el citoplasma. In- 
cluyen gránulos diminutos, probablemente de natu- 
raleza parecida al almidón, y pequeñas gotas de acei- 
te. Puede haber vacuolas conspicuas no contráctiles 
en la mitad superior de una célula. El núcleo único se 
encuentra hacia el extremo posterior de la célula. 

La reproducción de Exuviaella se produce por bi- 
partición longitudinal. Cada una de las dos células 
hijas recibe una valva de la célula madre y segrega 
otra totalmente nueva. 


CLASE DINOPHYCEAE 





La característica más distintiva de esta clase es la 
estructura de las células vegetativas móviles y de las 
zoosporas de los géneros inmóviles. Estas siempre es- 
tán rodeadas completa o incompletamente por un 
surco transversal o espiral (el cíngulo). Las células 
móviles son siempre biflageladas y los dos flagelos se 
insertan en el cíngulo. Un flagelo se encuentra en el 
cíngulo y rodea la célula; el otro se extiende hacia 
atrás del cíngulo. Los protoplastos de la mayoría de 
los miembros de la clase tienen cromatóforos fotosin- 
téticos de color marrón, pero los protoplastos de algu- 
nas especies carecen de cromatóforos y la nutrición 
de la célula es saprofita u holozoica. Unos pocos gé- 
neros tienen protoplastos desnudos, pero la gran ma- 
yoría tienen paredes de celulosa que pueden ser ho- 
mogéneas o pueden consistir en un número definido 
de placas articuladas. Las reservas de alimentos se al- 
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macenan en forma de almidón o de aceite. 

Los géneros unicelulares móviles se reproducen 
asexualmente por división celular, mientras que los 
géneros unicelulares y pluricelulares inmóviles se re- 
producen asexualmente por medio de zoosporas o 
autosporas. La reproducción sexual se reconoce solo 
en un par de géneros, es isógama, y se realiza median- 
te la fusión de zoogametos o aplanogametos. 

Hay alrededor de 120 géneros y 1.000 especies. 


Ecología 


La gran mayoría de las dinofíceas son flagelados 
unicelulares móviles (dinoflagelados). La mayoría de 
los dinoflagelados se encuentran en el plancton del 
océano, especialmente en el de las zonas más cálidas. 
Los dinoflagelados dulceacuícolas son más abundan- 





Fig. 78. División celular de Oxyrrhis marina. (Redibujado de Hall, 1925A). 


tes en estanques, zanjas y pequeños lagos con una ve- 
getación considerable. Son frecuentes en las capturas 
de plancton de los grandes lagos, pero rara vez se 
producen en abundancia. Algunas de las especies 
dulceacuícolas prosperan mejor en aguas duras; otras 
se encuentran en mayor número en aguas blandas 
(Holl, 1928). 

Los géneros no flagelados (fitodínadas) son orga- 
nismos raros y los que se encuentran en aguas dulces 
suelen ser epífitos sobre las clorofíceas filamentosas 
más gruesas. Las formas parásitas, de las cuales hay 
varios géneros, se encuentran dentro y sobre varios 
animales (Chatton, 1920). 


La Pared Celular 


La mayoría de los dinoflagelados y todas las fito- 
dínadas tienen paredes definidas. Las paredes de la 
mayoría de las especies contienen celulosa, pero hay 
ciertas especies que no parecen tener celulosa en sus 
paredes (Schilling, 1891). La pared celular puede con- 
sistir en una sola capa; o puede estar diferenciada en 
dos capas, la exterior de celulosa, la interior de com- 
posición química desconocida (Mangin, 1907, 1911). 

Las fitodínadas y algunos dinoflagelados tienen 
paredes homogéneas. La gran mayoría de los dinofla- 
gelados tienen paredes compuestas por placas defini- 
das (Fig. 83) cuyo número y disposición son impor- 
tantes para clasificar estos llamados dinoflagelados 
“blindados”. 


Estructura del Protoplasto 


Los cromatóforos de las dinofíceas se encuentran 
en la periferia del protoplasto y varían en forma de 
especie a especie. La mayoría de las especies tienen 
más de un cromatóforo baciliforme, discoide o irre- 
gularmente zonado dentro de una célula; pero las cé- 
lulas de ciertas especies tienen un solo cromatóforo 
axial estrellado con numerosos procesos radiantes 
(Geitler, 1926). Muchas especies tienen pirenoides 


que pueden estar dentro de los cromatóforos o fuera 
de ellos. El color amarillo-marrón de los cromatóforos 
se debe en gran parte al predominio de xantófilas es- 
pecíficas que se encuentran solamente en las pirrofi- 
tas (ver Tabla 1, página 3). 

Las células de las dinofíceas almacenan sus reser- 
vas fotosintéticas en forma de almidón o de aceite. 
Por regla general, la principal reserva alimenticia de 
las especies dulceacuícolas es el almidón y la de las 
especies marinas es el aceite (Killian, 1924; Klebs, 
1912). En algunos casos la formación de almidón está 
asociada a los pirenoides; en otros casos no hay pire- 
noides y el almidón se deposita en los cromatóforos o 
en el citoplasma. Los dinoflagelados con cromatófo- 
ros también pueden ingerir alimentos sólidos, y este 
método holozoico de nutrición puede ser una fuente 
de alimento tan importante como la fotosíntesis. La 
nutrición de las especies sin cromatóforos puede ser 
holozoica o saprofita. Las diatomeas y los protozoos 
se encuentran entre los alimentos que se ingieren con 
mayor facilidad y, en algunos casos, el organismo in- 
gerído puede tener aproximadamente la mitad del ta- 
maño del dinoflagelado (Hofeneder, 1930; Wolos- 
zyíska, 1917). 

Muchos dinoflagelados y las zoosporas de la ma- 
yoría de las fitodínadas tienen un gran ocelo de es- 
tructura simple. En una familia de formas marinas 
hay un ocelo definido compuesto de dos partes, un 
lente refractivo y una masa de pigmento circundante 
(Kofoid $: Swezy, 1921). 

Las células móviles son siempre biflageladas y con 
los flagelos insertados en el cíngulo. Los dos flagelos 
siempre se diferencian morfológicamente y en su mé- 
todo de movimiento. El flagelo que se encuentra den- 
tro de las estrías y que rodea las células transversal- 
mente suele ser, si no siempre, acintado y se mueve 
de forma espiral u ondulatoria. El otro flagelo se ex- 
tiende hacia atrás desde el punto de inserción. El fla- 
gelo es liso y ondula en amplias curvas o con una vi- 
bración activa en el extremo distal (VIk, 1938). Se ha 
demostrado que dos géneros tienen un aparato neu- 
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Fig. 79. Dinastridium sexangulare. A, célula vegetativa. B, autosporas. (Tomado de Pascher, 1927). 


romotor del tipo blefaroplasto-rizoplasto-centriolo 
asociado con los flagelos (Hall, 1925, 1925a). 

Los protoplastos de las células móviles también 
contienen púlsulas que tienen un parecido superfi- 
cial con las vacuolas contráctiles pero tienen una 
membrana distinta y no son contráctiles. Normal- 
mente hay dos púlsulas, pero a veces hay accesorios 
más o menos evanescentes (Kofoid $ Swezy, 1921). 
Las púlsulas se relacionan con la entrada de fluidos 
en el protoplasto y no, como se podría suponer, con 
la descarga de líquidos (Kofoid, 1909). 

Todos los dinoflagelados son uninucleados. El nú- 
cleo es relativamente grande y está situado en el cen- 
tro. El núcleo tiene un endosoma conspícuo y la cro- 
matina está en hebras moniliformes paralelas, rectas 
o dispuestas en espiral (Entz, 1921; Hall, 1925, 1925a; 
Kofoid $ Swezy, 1921; Kóhler-Wieder, 1937). La divi- 
sión nuclear es mitótica y con o sin persistencia de la 
membrana nuclear durante la mitosis (Fig. 78). 


Reproducción Asexual 


Los dinoflagelados suelen multiplicarse por divi- 
sión celular. Esto puede producirse mientras las célu- 
las están en movimiento activo o después de que se 
hayan detenido. En la división de ciertos dinoflagela- 
dos “blindados” cada célula hija recibe una porción 
predeterminada de la pared de la célula madre. En la 
división de otros dinoflagelados “blindados” el pro- 


toplasto se escapa de la pared de la célula matriz, se 
divide, y los protoplastos hijos forman paredes com- 
pletamente nuevas. También hay dinoflagelados 
donde el protoplasto dentro de la pared se divide en 
dos protoplastos hijas desnudas que no forman pare- 
des hasta después de la liberación de la pared de la 
célula madre (Diwald, 1937). 

La reproducción asexual de las fitodínadas se rea- 
liza por medio de zoosporas, aplanosporas o autos- 
poras. El protoplasto de los géneros filamentosos 
como el de algunos géneros cocoides se dividen para 
formar dos, cuatro u ocho zoosporas gimnodinoides 
desnudas que se liberan a través de un poro en la 
pared de la célula madre (Fig. 88) o que se liberan por 
una gelatinización de la pared de la célula madre. 

Al igual que en el caso de las clorofíceas y las xan- 
tofíceas, la división del protoplasto de una célula pue- 
de ir seguida por una formación de aplanosporas en 
lugar de zoosporas. Las aplanosporas de las dinofíce- 
as suelen ser globosas, pero en algunos casos tienen 
un contorno complicado y bastante diferente al de la 
célula vegetativa. En muchos de los Dinococcales las 
aplanosporas tienen la misma forma distintiva que la 
célula vegetativa (Fig. 79). Tales aplanosporas son au- 
tosporas. 

Los cistes de los dinoflagelados son comparables 
a las aplanosporas de las fitodínadas y otras algas. 
Los dinoflagelados dulceacuícolas pueden formar 
aplanosporas en cualquier momento, pero normal- 





Fig. 80. A-C, cistes y zoosporas de Glenodinium uliginosum. D, cistes de Hemidinium nasutum. (A-C, Tomado de G. 


S. West, 1909; D, Tomado de Woloszyíúska, 1925). 
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mente las forman en mayor abundancia al final del 
período vegetativo activo (West, 1909). También se ha 
observado la formación periódica de aplanosporas en 
un dinoflagelado desarrollado en cultivo (Diwald, 
1937). El protoplasto de la mayoría de los dinoflage- 
lados se redondea para formar una sola aplanospora, 
pero se han reportado casos en los que se forman dos 
aplanosporas (Klebs, 1912). La formación de aplanos- 
poras puede llevarse a cabo dentro de la pared de la 
célula madre, o el protoplasto puede escapar de la 
pared antes de que se redondee y secrete una nueva 
pared gruesa. La mayoría de los dinoflagelados 
producen aplanosporas globosas, pero algunos de 
ellos forman aplanosporas angulares o semilunares. 
El protoplasto de una aplanospora en germinación 
puede formar directamente una zoospora gimnodi- 
noide (Fig. 80A-C), o puede dividirse para formar dos 
de tales zoosporas. Las zoosporas pueden ser libera- 
das por una división (Diwald, 1937; West, 1909) o por 
una gelatinización de la pared de la aplanospora 
(Woloszyíska, 1925). 


Reproducción Sexual 


Son relativamente pocos los estudiosos de las di- 
nofíceas que han registrado la reproducción sexual y 
algunos de estos registros están abiertos a la duda. La 
descripción de una conjugación de gametos ameboi- 
des en Ceratium parece estar bien fundamentada (Ze- 
derbauer, 1904). Aquí, dos células se unen entre sí y 
establecen un tubo de conjugación en el que los dos 
protoplastos se unen para formar un cigoto. Se ha 
descrito una unión de gametos móviles para Glenodi- 
nium. Este dinoflagelado fue desarrollado en cultivo 
y se encontró que era heterotálico y que cuyos game- 
tos se unen cuando los dos provienen de clones del 


sexo opuesto (Diwald, 1937). El protoplasto de la 
célula se divide para formar cuatro gametos similares 
a Gymnodinium que se liberan por una ruptura trans- 
versal en el cíngulo de la pared de la célula madre 
(Fig. 81A-B). Los gametos se unen para formar un 
cigoto globoso inmóvil que pronto segrega una pa- 
red. Los cigotos deben madurar por lo menos 10 días 
antes de germinar. En la germinación (Fig. 81E-H), se 
divide de la pared del cigoto y el protoplasto uninu- 
cleado dentro del cigoto se extruye. El núcleo del ci- 
goto se divide meióticamente y dos biparticiones su- 
cesivas del protoplasto dan como resultado cuatro 
protoplastos uninucleados que desarrollan flagelos. 
Estas células son similares a las de Gymnodinium por 
un corto tiempo y luego secretan paredes. 


Clasificación 


La evolución de las dinofíceas a partir de un an- 
cestro unicelular móvil ha sido paralela a la de las clo- 
rofíceas, xantofíceas y crisofíceas, y algunos de los 
tipos de estas clases tienen su contraparte entre las di- 
nofíceas. Así, las dinofíceas pueden ser segregadas en 
órdenes homólogas a las de las clases que acabamos 
de mencionar. Las diferencias entre los dinoflagela- 
dos justifican el reconocimiento de más de un orden, 
pero existe un desacuerdo en cuanto al número que 
debe ser reconocido (Graham, 1951; Kofoid 6: Swezy, 
1921; Lindemann, 1928; Schiller, 1931-1937). Las fito- 
dínadas han sido divididas en cuatro órdenes (Pas- 
cher, 1927, 1931). Los nombres dados a estas cuatro 
órdenes por Pascher no están de acuerdo con el Artí- 
culo 27 del Código Internacional de Nomenclatura 
Botánica, que establece que “El nombre de una orden 
se toma de la familia tipo”. A pesar de su ilegalidad, 
los nombres ordinales de Pascher son usados univer- 





Fig. 81. Diagramas de la reproducción sexual y germinación del cigoto de Glenodinium lubiniensiforme. A-B, for- 
mación y liberación de los gametos. C, unión de los gametos. D, cigoto. E-H, germinación del cigoto. (Diagramas 


basados en Diwald, 1937). 
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salmente por los ficólogos. 
ORDEN GYMNODINIALES 


Los Gymnodiniales suelen tener células sin pare- 
des, pero la célula tiene un periplasto tan firme que 
es rígido y con una forma fija. Las células vegetativas 
son siempre móviles y con los característicos flagelos 
dinofíticos. 

Existen unos 25 géneros y 300 especies, la gran 
mayoría de las cuales son marinas. 

Las células de los Gymnodiniales son circulares, 
ovaladas o subromboidales en vista frontal; y circula- 
res a estrechamente elipsoidales en vista vertical. La 
superficie de las células desnudas puede ser lisa o es- 
triada longitudinalmente. Se ha descrito que algunas 
especies dulceacuícolas tienen una pared delicada 
compuesta por un número grande e indefinido de pe- 
queñas plaquetas hexagonales (Woloszyíska, 1917). 
Todas las especies tienen un surco transversal (cíngu- 
lo), es decir, una espiral descendente de cuerda iz- 
quierda, con los extremos más o menos separados 
entre sí. Los extremos separados del cíngulo están co- 
nectados entre sí por un surco vertical (sulco) que 
puede proyectarse más allá de los extremos superio- 
res o inferiores del cíngulo (Fig. 82). Los flagelos se 
insertan en el surco. El flagelo transversal se inserta 
siempre a nivel del extremo superior del cíngulo; el 
flagelo longitudinal es de inserción variable, aunque 





Fig. 82. Gymnodinium neglectum. (Thompson, 1947). 
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generalmente por debajo del nivel del extremo infe- 
rior del cíngulo. 

La mayoría de las especies tienen numerosos cro- 
matóforos discoides o baciliformes, pero varias espe- 
cies carecen de ellos (Kofoid $: Swezy, 1921). Los cro- 
matóforos suelen ser de color marrón dorado, pero 
pueden ser verdes, verde-azulados o azules. La colo- 
ración de los Gymnodiniales no se debe enteramente 
a los cromatóforos ya que el citoplasma también pue- 
de estar teñido de colores que cubren casi todo el ran- 
go del espectro. 

La reproducción se realiza generalmente por divi- 
sión celular y puede producirse mientras las células 
están en movimiento o inmóviles. El plano de divi- 
sión es generalmente vertical, pero puede ser trans- 
versal. Los Gymnodiniales también pueden formar 
“cistes en reposo” que son comparables a las aplanos- 
poras de las clorofíceas. Los cistes son globosos y 
están rodeados por una pared definida. Todo el pro- 
toplasto de una célula forma generalmente un solo 
ciste, aunque puede dividirse para formar dos cistes 
(Klebs, 1912). El protoplasto del ciste en germinación 
puede formar una sola zoospora, o puede dividirse 
para formar dos o más zoosporas. Estas pueden ser 
liberadas inmediatamente o retenidas por algún 
tiempo dentro de la pared gelatinizada. 


ORDEN PERIDINIALES 


Los Peridiniales incluyen los dinoflagelados con 
una pared compuesta por un número definido de pla- 
cas dispuestas de manera específica, y en la que nun- 
ca se separa verticalmente toda la pared en dos mita- 
des o valvas. 

Hay alrededor de 60 géneros y 500 especies, casi 
todas ellas organismos marinos. La mayoría de las es- 
pecies son células solitarias, pero en algunas especies, 
después de la división, no se separan las células y por 
lo tanto están unidas en una serie lineal. 

El cíngulo transversal de la pared celular la divide 
en una parte superior (la epiteca) y una parte inferior 
(la hipoteca), cada una con las placas dispuestas en 
bandas transversales o en serie (Fig. 83). Las placas de 
la serie superior de la epiteca se han llamado placas 
apicales, y las que están adyacentes al cíngulo se han 
llamado placas precingulares (Kofoid, 1907, 1909). 
Algunos géneros tienen una banda incompleta de 
placas intercalares anteriores entre las series apicales 
y precingulares. En la hipoteca hay una serie de pla- 
cas postcingulares junto al cingulo y una o dos placas 
antapicales debajo de ellas. Algunos géneros tienen 
una única placa intercalar posterior entre las dos se- 
ries. Muchos géneros tienen una fina placa ventral 
membranosa intercalada en la región del cíngulo y 
que se extiende hacia o a través de las series pre- y 
postcingular. La llamada placa ventral es en realidad 
una serie de pequeñas placas, y el cingulo también 
está formado por una serie de pequeñas placas curva- 
das. 

Cada uno de los dos flagelos emerge a través de 
un pequeño poro en la región de la placa ventral. Uno 
es acintado y se encuentra dentro del surco del cíngu- 
lo; el otro es recto, liso y se extiende hacia el extremo 
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Fig. 83. Peridinium wisconsinense. 


posterior de la célula. 

Los protoplastos son uninucleados y casi siempre 
tienen muchos cromatóforos de color marrón dorado 
que forman el almidón como carbohidrato de reserva. 
A pesar de que el protoplasto está rodeado por una 
pared, las actividades fotosintéticas de los cromatófo- 
ros pueden ser complementadas por una nutrición 
holozoica en la que se ingieren alimentos sólidos. El 
método por el cual los Peridiniales ingieren los ali- 
mentos sólidos no se conoce completamente, pero 
probablemente se realiza por medio de pseudópodos 
extruidos a través de la región de la placa ventral 
(Hofeneder, 1930). 

La reproducción de los Peridiniales se realiza ge- 


neralmente por medio de una célula que se divide en 
dos células hijas. Esto puede producirse mientras las 
células están en movimiento o después de que se ha- 
yan detenido. El plano de división es siempre más o 
menos oblicuo y cada célula hija puede recibir sólo 
una porción de la pared de la célula madre, o las cé- 
lulas hijas pueden escapar de la pared vieja y desarro- 
llar paredes completamente nuevas. En el primer ca- 
so, la pared de la célula madre se rompe de una ma- 
nera específica y de tal forma que distribuye placas 
epi- e hipotecas específicas a cada célula hija (Fig. 84). 
Tras la separación de las células hijas se produce la 
formación recíproca de placas no derivadas de la pa- 
red de la célula madre. En muchos géneros se recono- 





Fig. 84. División celular de Ceratium hirundinella, mostrando el método de distribución de las placas a las células 


hijas. (Redibujado de Lauterborn, 1895). 
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Fig. 85. Dinophysis acuta. A, vista lateral. B, vista ventral. C, placas desarticuladas de la valva izquierda. D, placas 
desarticuladas de la valva derecha. E, placa sulcal. (Basado en Tai y Skogsberg, 1934). 


ce la formación de aplanosporas (“cistes”) (Fig. 80). 

La reproducción sexual encontrada en Ceratium y 
en Glenodinium, ambos miembros de los Peridiniales, 
ya ha sido descrita. 


ORDEN DINOPHYSIDALES 


Los Dinophysidales son dinoflagelados con una 
pared compuesta por un número determinado de 
placas dispuestas de forma específica y con una pared 
diferenciada verticalmente en dos mitades (valvas). 

Hay alrededor de 10 géneros y 150 especies, todas 
marinas y casi todas ellas organismos planctónicos. 

Los Dinophysidales han sido referidos a los des- 
mofíceos porque se pensaba que la pared consistía en 
dos valvas sin una diferenciación en placas (Fritsch, 
1935; Pascher, 1931). Ambas valvas de la pared son 
ahora conocidas para consistir en un número especí- 
fico de placas arregladas en una manera definitiva 
(Kofoid, 1926; Kofoid €: Skogsberg, 1928; Tai € Skog- 
sberg, 1934). 

Los Dinophysidales se asemejan a los Peridiniales 
en que el cíngulo transversal divide la pared en epi- e 
hipoteca pero se diferencian de ellos en que la por- 
ción epitecal es pequeña y la hipoteca es muy grande. 
Los Dinophysidales también se diferencian de los Pe- 
ridiniales en que hay regularmente un desarrollo de 
alas transversales conspicuas por los márgenes de la 
epi- y la hipoteca adyacente al cíngulo (Fig. 85). Tam- 





bién puede haber un desarrollo conspicuo de alas en 
la línea sagital vertical en zigzag (sutura) donde las 
dos valvas se encuentran juntas. Las alas se han consi- 
derado como márgenes invertidos de las placas (Tai 
é Skogsberg, 1934). Las alas a lo largo de la sutura 
pueden estar restringidas a la cara ventral de la célula 
(la que lleva los flagelos), o puede estar en ambas ca- 
ras dorsales y ventrales. 

La pared siempre consta de 17 placas (Tai éx Skog- 
sberg, 1934). La epiteca se compone de cinco placas: 
un pequeño par simétrico, un gran par simétrico y 
una única placa del poro asimétrico. El cingulo cons- 
ta de dos pares simétricos; uno grande y otro peque- 
ño. La hipoteca consta de ocho placas; dos pares simé- 
tricos, uno muy grande y otro pequeño, y un grupo 
asimétrico de cuatro pequeñas plaquetas que se en- 
cuentran en el surco longitudinal (sulco). 

La disposición de los flagelos y la estructura del 
protoplasto son como en los Peridiniales. 

La reproducción se produce por división longitu- 
dinal. Cada protoplasto hijo recibe una de las valvas 
de la pared de la célula madre y forma una media pa- 
red completamente nueva. 


ORDEN RHIZODINIALES 
Los Rhizodiniales son dinofíceas en las que las cé- 


lulas vegetativas están desnudas y son ameboides. El 
único representante conocido, Dinamoebidium varians 


C 


Fig. 86. Dinamoebidium varians. A, etapa ameboide. B, ciste en reposo. C, ciste en germinación. D, zoospora prove- 


niente del ciste. (Redibujado de Pascher, 1915). 
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(Pascher, 1915), es marino. 

Dinamoebidium (Fig. 86) es un organismo en el que 
las células vegetativas son permanentemente ame- 
boides, no temporalmente como en ciertos Peridinia- 
les. Los protoplastos no tienen cromatóforos, pero tie- 
nen un núcleo conspicuo. El movimiento ameboide 
de las células es vigoroso y se debe a un envío de 
pseudópodos gruesos un poco más corto que los de 
Amoeba proteus. La nutrición de Dinamoebidium es ho- 
lozoica y sus células contienen frecuentemente algas 
unicelulares y protozoos (Fig. 86A). 

Nunca se ha observado la división vegetativa de 
la etapa ameboide (Pascher, 1915), pero con bastante 
frecuencia se produce una formación de cistes tempo- 
rales. El protoplasto ameboide se vuelve fusiforme y 
segrega una pared gelatinosa con una capa engrosada 
en cada polo (Fig. 86B). El protoplasto encistado 
pronto se divide transversalmente, y cada uno de los 
protoplastos hijos se vuelve a dividir una o dos veces. 
El cese de la división es seguido por una metamorfo- 
sis de cada protoplasto hijo en una zoospora desnuda 
parecida a Gymnodinium con un solo flagelo transver- 
sal (Fig. 86C-D). Las zoosporas son liberadas por el 
ablandamiento de un polo de la pared del ciste. Su 
forma cambia continuamente a medida que nadan 
por el agua. El enjambre raramente dura más de 15 
minutos; luego las zoosporas retraen sus flagelos y se 
vuelven ameboides. 


ORDEN DINOCAPSALES 


Los Dinocapsales son dinofíceas palmeloides con 
una etapa gimnodinoide motriz temporal. El orden 
corresponde a los Tetrasporales de las clorofíceas, 
Heterocapsales de las xantofíceas y Chrysocapsales 
de las crisofíceas (Pascher, 1927). 

Durante mucho tiempo Gloeodinium fue el único 
miembro conocido de la orden. Recientemente Ulroco- 
ccus insignis, un alga palmeloide que se suele colocar 
en las clorofíceas, se ha colocado entre los Dinocapsa- 





Fig. 87. Gloeodinium montanum. (Tomado de Thompson, 
1949). 


les por sus zoosporas gimnodinoides (R. H. Thomp- 
son como se cita en Smith, 1950). 

Gloeodinium, con la única especie G. montanum, es 
un alga dulceacuícola y se ha encontrado general- 
mente en pantanos turbosos. Sus grandes células sub- 
esféricas no flageladas están unidas en paquetes de 
dos, cuatro u ocho células rodeadas por una envoltu- 
ra gelatinosa homogénea o estratificada concéntrica- 
mente (Fig. 87). Las células son uninucleadas y con- 
tienen muchos pequeños cromatóforos de color ma- 
rrón que a veces están dispuestos radialmente (Ki- 
llian, 1924; Klebs, 1912; Thompson, 1949). Los proto- 
plastos contienen una cantidad considerable de almi- 
dón y frecuentemente un único gran glóbulo rojo de 
aceite. 

La célula se divide en dos células hijas que son re- 
tenidas dentro de la envoltura de la célula madre du- 
rante un tiempo considerable, y a menudo hasta que 
una O ambas células se han dividido. Tales colonias 
raramente se desarrollan más allá de la etapa de ocho 
células. La reproducción también puede darse por 





Fig. 88. Dinotrichales. A, filamento de Dinothrix paradoxa. B-C, filamento y zoospora de Dinoclonium conradi. (To- 


mado de Pascher, 1927). 
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medio de zoosporas gimnodinoides desnudas y esto 
ocurre con mayor frecuencia a finales del verano (Ki- 
llian, 1924; Thompson, 1949). Se escapan a través de 
un hueco en la pared de la célula madre. 


ORDEN DINOTRICHALES 


Los Dinotrichales son dinofíceos en los que las cé- 
lulas son inmóviles, más o menos cilíndricas, y están 
unidas de extremo a extremo en filamentos ramifica- 
dos. 

Hay dos géneros, cada uno con una sola especie 
(Pascher, 1927). Los filamentos de un género (Dino- 
thrix, Fig. 88 A) tienen el mismo diámetro en todas 
partes; los del otro género (Dinoclonium, Fig. 88B) se 
atenúan gradualmente hacia los ápices de las ramas. 
Las paredes celulares de los Dinotrichales están estra- 
tificadas y contienen celulosa. El protoplasto de una 
célula contiene muchos pequeños cromatóforos disci- 
formes con un color dinofíceo típico. Las reservas de 
alimentos se almacenan en forma de almidón o de 
aceite. El aumento de la longitud de un filamento se 
debe a la división celular transversal. El protoplasto 
de una célula se divide en dos protoplastos hijos que 
pueden tener un surco transversal gimnodinoide y 
un ocelo cuando se forman por primera vez, pero es- 
tos rasgos desaparecen después de que cada proto- 
plasto se recubre de una pared propia (Pascher, 1927). 

La reproducción de los Dinotrichales se debe a la 
formación de zoosporas similares a Gimnodinium que 
se liberan a través de un poro en la pared lateral de 
una Célula (Fig. 88B). El protoplasto entero puede for- 
mar una sola zoospora; o puede dividirse para formar 
dos protoplastos hijos, cada uno de los cuales se con- 
vierte en una zoospora. 


ORDEN DINOCOCCALES 


Los Dinococcales son dinofíceas unicelulares in- 
móviles con paredes celulares homogéneas y sin ra- 
nuras O flagelos transversales. Las células no se divi- 
den vegetativamente y las nuevas células se forman 


sólo por la producción de zoosporas o aplanosporas 
(autosporas). 

Hay 8 géneros con unas 20 especies, la mayoría de 
las cuales se encuentran en aguas dulces. Algunos de 
estos géneros que son flotantes han sido considerados 
de naturaleza cística y han sido colocados en las 
Gymnodiniales debido a sus etapas móviles (Klebs, 
1912; Kofoid € Swezy, 1921; Lindemann, 1928). Dado 
que la fase móvil de estos géneros es muy transitoria, 
parece más lógico seguir a quienes interpretan las fa- 
ses móviles como zoosporas y consideran estos géne- 
ros como homólogos de los Chlorococcales producto- 
res de zoosporas (Fritsch, 1935; Graham, 1951; Pas- 
cher, 1927). También hay varios géneros que son pa- 
rásitos de los animales, ya sea como ectoparásitos o 
endoparásitos (Chatton, 1920). Estos son usualmente 
considerados una familia (Blastodiniaceae) de las 
Gymnodiniales pero esta familia también ha sido co- 
locada en las Dinococcales (Smith, 1950). 

Los géneros autótrofos de la orden, todos referi- 
dos a la familia Phytodiniaceae, pueden ser flotantes 
o epífitos (Geitler, 1928; Klebs, 1912; Pascher, 1927; 
Thompson, 1949). Los géneros de flotación libre pue- 
den tener células globosas, semilunares o angulares 
(Fig. 79). Los géneros epífitos tienen células globosas 
o angulares que pueden ser sésiles pero que con ma- 
yor frecuencia están adheridas al sustrato por un pie 
conspicuo como en el caso de Stylodinium (Fig. 89). 
Todas las Phytodiniaceae son uninucleadas y poseen 
paredes celulares homogéneas. Los protoplastos con- 
tienen numerosos cromatóforos marrones, gránulos 
de almidón y frecuentemente un gran glóbulo rojizo 
de aceite. 

La reproducción se realiza generalmente median- 
te la división del contenido de la célula en dos, cuatro 
u ocho zoosporas gimnodinoides. Se ha encontrado 
una especie que produce zooides de dos tamaños di- 
ferentes y existe la posibilidad de que el más pequeño 
de los dos sea de naturaleza gamética (Pascher, 1928). 
Las zoosporas (Fig. 89B-C) son liberadas usualmente 
a través de una ruptura en la pared de la célula ma- 
dre. Nadan durante un tiempo relativamente corto, 





Fig. 89. Stylodinium globosum. A, célula vegetativa. B, formación de zoosporas. C, célula después de la liberación 


de zoosporas. (Tomado de Thompson, 1949). 
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se inmovilizan, asumen la misma forma que la célula 
vegetativa y secretan una pared homogénea. Los pro- 
toplastos hijos dentro de la pared de la célula madre 
pueden asumir la forma característica de la especie y 
segregar una pared antes de ser liberados de la vieja 
pared de la célula madre. Tales aplanosporas son au- 
tosporas y comparables a las formadas por algunos 
de los Chlorococcales. 
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Las crisofitas tienen sus pigmentos localizados en 
cromatóforos que son de color verde amarillento a 
marrón dorado debido al predominio de los carote- 
nos y xantofilas. Las reservas alimenticias incluyen 
tanto la leucosina, un carbohidrato de composición 
química desconocida, como los aceites. En ningún ca- 
so se produce almidón. La pared celular está general- 
mente compuesta de dos mitades superpuestas y fre- 
cuentemente está impregnada de sílice. Las células 
pueden estar flageladas o no, y solitarias o unidas en 
colonias de forma definida o indefinida. 

La reproducción asexual de los géneros inmóviles 
puede realizarse mediante esporas flageladas o no 
flageladas. Existe una formación generalizada, aun- 
que no universal, de un tipo único de espora no flage- 
lada—la estatospora. 

La reproducción sexual suele ser isógama e invo- 
lucra la unión de gametos flagelados o no flagelados, 
pero también puede ser anisógama u oógama. La au- 
togamia también ocurre en las crisofitas. 

Hay aproximadamente 300 géneros y 6.000 espe- 
cies. Aproximadamente tres cuartas partes de las es- 
pecies son dulceacuícolas y una cuarta parte son ma- 
rinas. 

Pascher (1914) fue el primero en sugerir una rela- 
ción entre las xantofíceas, crisofíceas y bacilariofíceas 
y en proponer que éstas se unan en un grupo común 
que él llamó Chrysophyta. Anteriormente se pensaba 
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que la clase Xanthophyceae estaba relacionada con la 
clase Chlorophyceae, la clase Chrysophyceae se agru- 
paba dentro de Flagellatae, y la clase Bacillariophy- 
ceae se consideraba una serie relacionada de forma 
distante con la división Phaeophyta. Entre las razones 
dadas por Pascher (1914, 1924) para considerar que 
las xantofíceas, crisofíceas y bacilariofíceas están rela- 
cionadas entre sí se encuentran en las similitudes en 
la pigmentación, las similitudes en la naturaleza de 
las reservas alimenticias, las paredes celulares con 
dos mitades superpuestas en las células vegetativas o 
en las esporas, y la formación de la estatospora. Ex- 
cepto por la similitud de los pigmentos, todas estas 
características han demostrado ser válidas. En el caso 
de los pigmentos, un conocimiento más completo ha 
demostrado que existen ciertas diferencias en la pig- 
mentación de las tres clases (véase la Tabla 1, página 
3). 

Los ficólogos están generalmente de acuerdo en 
que existe una relación entre la clase Xanthophyceae 
y la clase Chrysophyceae. Sin embargo, hay menos 
seguridad sobre las relaciones de la clase Bacillario- 
phyceae con ellos, y todos los que colocan a las ba- 
cilariofíceas dentro la división Chrysophyta piensan 
que su relación con la clase Xanthophyceae y Chryso- 
phyceae no es tan estrecha como la que existe entre la 
clase Xanthophyceae y la división Chrysophyta. 


111 


CLASE XANTHOPHYCEAE (HETEROKONTAE) 





Las xantofíceas tienen cromatóforos de color ver- 
de amarillento que contienen clorofila a, clorofila e, 
beta-caroteno y sólo una xantófila. Las reservas de 
alimentos generalmente se presentan como leucosi- 
na, aunque puede haber una acumulación de aceite. 
Por otro lado, jamás se forma almidón como reserva. 
Las células vegetales de ciertos géneros tienen una 
pared diferenciada en dos mitades superpuestas de 
tamaño igual o desigual. El cuerpo vegetativo puede 
ser unicelular o pluricelular. Las células vegetativas y 
reproductivas móviles son biflageladas, y los dos fla- 
gelos se encuentran en el extremo anterior y difieren 
en longitud y estructura. 

La reproducción asexual se realiza generalmente 
por medio de zoosporas o aplanosporas. Se sabe que 
ciertos géneros tienen una producción endógena de 
esporas. 

La reproducción sexual es muy poco reconocida 
para algunos géneros. En la mayoría de los casos es 
por una unión isógama de zoogametos, pero en uno 
de los géneros es oógama. 

Hay alrededor de 75 géneros y 375 especies. 


Ecología 
Con algunas excepciones, los xantofíceos son or- 


ganismos dulceacuícolas. Las especies dulceacuícolas 
suelen ser acuáticas, pero algunas de ellas son aéreas. 
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Ciertas especies aéreas crecen en los troncos de los ár- 
boles, en paredes húmedas o entremezcladas con 
musgos y hepáticas; otras especies aéreas son terres- 
tres y crecen entremezcladas con otras algas del suelo 
o en rodales densos sobre lodo seco. La mayoría de 
las especies acuáticas crecen en aguas blandas sola- 
mente. Las especies acuáticas no filamentosas suelen 
crecer escasamente entremezcladas con otras algas, 
pero las especies filamentosas pueden crecer en roda- 
les casi puros. 


Estructura Celular 


Las paredes celulares de las xantofíceas están 
compuestas principalmente de compuestos pécticos, 
ya sea pectosa o ácido péctico. Pueden estar algo im- 
pregnadas de sílice. Se han encontrado ligeras trazas 
de celulosa en las paredes de Tribonema (Tiffany, 
1924), y se ha sostenido que la pared de Botrydium 
consiste casi totalmente en celulosa (Miller, 1927; Pas- 
cher, 1937-1939). Muchos géneros tienen células que 
están encerradas por paredes con dos mitades super- 
puestas que encajan entre sí, al igual que las dos mita- 
des de la placa Petri. En los géneros unicelulares, las 
dos partes pueden ser de igual tamaño o de una lon- 
gitud marcadamente desigual. La naturaleza biparti- 
da de la pared no se puede distinguir normalmente a 
menos que las células hayan sido tratadas con hidró- 
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Fig. 90. Estructura de la pared de Tribonema bombycinum después del tratamiento con hidróxido de potasio. A, 
dos piezas H articuladas para rodear un solo protoplasto. B-C, células recientemente divididas que muestran la 


intercalación de una nueva pieza en H. D, pieza en H. 


112 


A B 
Fig. 91. Diagramas mostrando los flagelos de las 


xantofíceas. A, Tribonema. B, Botrydium. (Redibujado 
de VIk, 1938). 


xido de potasio concentrado o con una solución fuer- 
te de ácido crómico (30 a 40%). El estudio detallado 
de la pared de un género unicelular (Ophiocytium) ha 
demostrado que la mitad más larga consiste en capas 
cupuliformes sucesivas encajadas una dentro de la 
otra; la mitad más pequeña de la pared celular, la 
cubierta, tiene una estructura homogénea (Bohlin, 
1897). En los géneros filamentosos, como Tribonema, 
la pared del filamento está compuesta por una hilera 
lineal de piezas en forma de H en la sección óptica 
(Fig. 90). Se superponen alternadamente de manera 
que cada protoplasto está encerrado por mitades de 
dos piezas en H sucesivas. Cada segmento (pieza en 
HA) de una pared consiste en dos cilindros cupulifor- 
mes con una base común que constituye una pared 
transversal del filamento. Cada pieza en H tiene una 
pieza central homogénea en forma de H, la barra 
transversal de la H constituye la porción media de la 
pared transversal de la célula, y los montantes de la 
H constituyen la capa más exterior de la pared lateral 
(Bohlin, 1897; Tiffany, 1924). También hay capas adi- 
cionales de material de pared que recubren las caras 
internas de la pieza intermedia, y se encuentran de tal 
manera que cada capa formada sucesivamente se 
proyecta más allá del margen libre de la previamente 
formada. La pieza intermedia es la porción formada 
por primera vez de un nuevo segmento de pared, y 
las capas adicionales se depositan sucesivamente 
contra ella a medida que una célula crece en longitud. 

Según el género, el protoplasto de una célula con- 
tiene uno, dos, unos pocos o innumerables cromató- 
foros. Estos son de posición parietal y casi siempre 
discoides. Los cromatóforos de la mayoría de las es- 
pecies no tienen pirenoides; pero los de ciertas espe- 
cies, como Botrydium, pueden tener unos evidentes. 
Los pirenoides, cuando están presentes, son del tipo 
“desnudo” y no están íntimamente relacionados con 
la acumulación de alimentos de reserva. 

El aceite es la principal reserva alimenticia acumu- 
lada en los protoplastos de las xantofíceas, pero la 


leucosina, una sustancia blanca insoluble, es también 
una reserva alimenticia bastante difundida. No todos 
los gránulos blancos refractivos dentro del protoplas- 
to deben considerarse leucosina, ya que algunos son 
probablemente productos de excreción (Pascher, 
1925). Esto es especialmente cierto en el caso de las 
células viejas, que crecen lentamente y contienen nu- 
merosos gránulos blanquecinos. 

Muchos géneros tienen células uninucleadas; 
otros tienen células plurinucleadas con el número ya 
sea un múltiplo de dos o indefinido. Los núcleos son 
generalmente tan pequeños que no pueden recono- 
cerse con certeza en las células vivas. En los casos en 
que los núcleos han sido investigados citológicamen- 
te se ha encontrado que tienen la estructura típica de 
los núcleos de otras plantas (Carter, 1919; Gross, 
1937). 


Reproducción Asexual 


La multiplicación de las colonias filamentosas y 
no filamentosas puede ser puramente vegetativa y 
debido a una ruptura accidental de la colonia en dos 
partes. La mayoría de los géneros coloniales que se 
reproducen vegetativamente y todos los géneros sin 
multiplicación vegetativa producen uno o más tipos 
de esporas. 

Las zoosporas son formadas por la mayoría de los 
géneros, y pueden formarse individualmente o en 
conjunto dentro de una célula. Siempre son biflagela- 
dos. Los flagelos se insertan en el extremo anterior y 
ambos flagelos son notablemente diferentes en cuan- 
to a tamaño (Fig. 98B). El flagelo más largo, que suele 
ser de cuatro a seis veces más largo que el más corto, 
se extiende en línea recta y es el órgano propulsor de 
la zoospora. El más corto, a veces llamado “flagelo de 
arrastre”, se lleva cerca del más largo y se extiende 
hacia atrás desde el punto de inserción. La coloración 
de los flagelos mediante métodos especiales ha de- 
mostrado que ambos difieren en su estructura (VIk, 
1931, 1938). El más largo es un flagelo barbulado y 
está rodeado de una doble fila de mastigonemas (“ci- 
lios”); el más corto es liso y no tiene mastigonemas 
(Fig. 91). Las zoosporas de las xantofíceas siempre es- 
tán desnudas y suelen ser piriformes. Generalmente 
tienen una o más vacuolas contráctiles y uno o unos 
pocos cromatóforos, pero raramente un ocelo. 

En lugar de producir zoosporas, el protoplasto en- 
tero puede producir una sola aplanospora o dividirse 
en varias partes, cada una de las cuales se convierte 
en una aplanospora (Fig. 98C-D). Una aplanospora li- 
berada de la célula madre puede formar directamente 
un nuevo talo (Fig. 100CE); o puede formar zoosporas 
que, a su vez, dan lugar a nuevos talos (Pascher, 1932, 
1937-1939). Algunos de los Heterococcales también 
forman autosporas, y siempre forman más de una au- 
tospora en una célula. Desarrollan la forma y la es- 
tructura de la pared característica de la célula madre 
antes de ser liberadas de la antigua pared de la célula 
madre (Fig. 92C). 

Las células vegetativas pueden cambiar directa- 
mente a etapas de reposo similares a las esporas, con 
paredes mucho más gruesas y reservas de alimentos 
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Fig. 92. Chlorogibba trochisciaeformis. A, vista superior. B, vista lateral. C, liberación de autosporas. (Dibujado por 


R. H. Thompson). 


más abundantes que las células vegetativas. Tales cé- 
lulas similares a las esporas son los acinetos. Los aci- 
netos se encuentran con mayor frecuencia entre las 
xantofíceas filamentosas, pero también se han regis- 
trado casos para los géneros no filamentosos. En los 
géneros filamentosos, solo una célula ocasional, va- 
rias células consecutivas o todas las células de un fila- 
mento pueden convertirse en acinetos. 

Se sabe que unos pocos xantofíceos flagelados y ri- 
zopodiales forman esporas endoplásmicas (endóge- 
nas) dentro de sus protoplastos (Pascher, 1932a, 1937- 
1939). Tales esporas son frecuentemente llamados cis- 
tes pero también han sido llamadas estatosporas por- 
que parecen ser homólogas a las estatosporas de las 
diatomeas. En la formación de una estatospora hay 
una diferenciación interna de una masa esférica de 
protoplasma que está separada de la porción periféri- 
ca del protoplasto original por membranas de plasma 
solamente (Fig. 93). La nueva estatospora formada se- 






creta entonces una pared con dos mitades superpues- 
tas de tamaño igual o desigual. El protoplasto de la 
estatospora en germinación se divide para formar dos 
o cuatro protoplastos hijos. Los protoplastos hijos 
pueden ser liberados como cuerpos ameboides des- 
nudos o liberados como zoosporas biflageladas (Pas- 
cher, 1932a). 


Reproducción Sexual 


La reproducción sexual por fusión de zoogametos 
se establece definitivamente para sólo dos géneros. 
En Tribonema un gameto de una pareja en unión es in- 
móvil y el otro móvil (Scherffel, 1901); en Botrydium 
(Fig. 94) ambos de una pareja en fusión son móviles y 
la unión del gameto puede ser isógama o anisógama 
(Moewus, 1940). La reproducción sexual en el conoci- 
do género Vaucheria es oógama. 
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Fig. 93. Chloromeson agile. A-E, etapas en la formación de estatosporas. F-G, paredes de estatosporas maduras. 


(Tomado de Pascher, 1932a). 
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Fig. 94. Botrydium granulatum. A, gameto masculino. B, gameto femenino. C-D, unión de los gametos. E-F, cigotos 
antes y después de la unión de los núcleos de los gametos. (Redibujado de Moewus, 1940). 


Clasificación 


Cuando se reconoció por primera vez como una 
clase distintiva (llamada Heterokontae) los géneros 
móviles se colocaron en un orden y todos los demás 
géneros en otro (Luther, 1899). Poco después se seña- 
1ó que las líneas evolutivas evidentes entre los clorofí- 
ceos son también evidentes entre los xantofíceos, y 
que los xantofíceos podrían ser segregados en órde- 
nes homólogos a los de los clorofíceos (Pascher, 1913). 
Cuando se clasifican de esta manera los Heterochlori- 
dales son comparables a los Volvocales, los Hetero- 
capsales a los Tetrasporales, los Heterotrichales* a los 
Ulotrichales, los Heterococcales a los Chlorococcales, 
y los Heterosiphonales* a los Siphonales. Los Rhizo- 
chloridales son un orden sin contraparte entre las clo- 
rofíceas. 


ORDEN HETEROCHLORIDALES 


Los Heterochloridales incluyen todas las xantofí- 
ceas con células vegetativas flageladas. Todos los gé- 
neros son unicelulares y carecen de paredes celulares. 
Una célula contiene uno, dos o más cromatóforos dis- 
coides a baciliformes; y una o más vacuolas contrácti- 
les. La reproducción se efectúa por división celular. 
Se sabe que un género forma estatosporas. 

La orden incluye unos 9 géneros y 15 especies. 
Cuatro de los géneros son marinos; los otros son dul- 
ceacuícolas. Todos son organismos muy raros. 

Las células de todos los géneros muestran una 
marcada tendencia a cambiar de un estado flagelado 
a uno ameboide, y muchas de ellas, cuando están en 
estado ameboide, complementan su nutrición auto- 
trófica engullendo alimentos sólidos. La división ce- 
lular puede ocurrir mientras las células están activa- 
mente móviles o después de que hayan pasado a las 
etapas temporales palmeloide o ameboide. 

Chloromeson, con la única especie C. agile, crece en 
aguas salobres. Sus células suelen ser ovoides y algo 


* Los nombres ordinales Heterotrichales y Heterosiphona- 
les propuestos por Pascher (1913) no están de acuerdo con 
el Artículo 27 del Código Internacional de Nomenclatura 
Botánica que establece que “El nombre de una orden se to- 
ma de la familia de su tipo”. A pesar de su ilegalidad, estos 
nombres son utilizados universalmente por los ficólogos. 


comprimidas cuando están en movimiento, pero pue- 
den ser claramente ameboides (Fig. 95B). La célula 
contiene numerosas gotitas de aceite y un único cro- 
matóforo laminado que se encuentra en la parte cen- 
tral de la célula (Pascher, 1930). Uno de los flagelos es 
aproximadamente seis veces más largo que el otro. La 
reproducción se realiza por división longitudinal y se 
produce mientras las células están en movimiento 
(Fig. 95C). Las células ameboides, con o sin flagelos, 
también pueden formar estatosporas de forma endó- 
gena (Pascher, 1932a). 





Fig. 95. Chloromeson agile. A-B, células móviles. C, 
células en división. (Redibujado de Pascher, 1932a). 


115 


ORDEN RHIZOCHLORIDALES 


Los Rhizochloridales tienen protoplastos ameboi- 
des con pseudópodos. Los protoplastos pueden ser 
solitarios o estar unidos entre sí por puentes citoplas- 
máticos. Los protoplastos solitarios pueden estar des- 
nudos o parcialmente rodeados por una envoltura 
(lórica) que puede ser sésil y estar adherida al sustra- 
to por un pie. Los protoplastos son uninucleados o 
plurinucleados y tienen de uno a varios cromatófo- 
ros. 

La reproducción se realiza por división vegetativa 
o por división del protoplasto en zoosporas. El proto- 
plasto entero puede redondearse, secretar una pared 
y convertirse en algo parecido a una aplanospora; o 
puede tener una formación endoplásmica de estatos- 
poras. 

La orden contiene alrededor de 7 géneros y 10 es- 
pecies, la mayoría de las cuales son dulceacuícolas. 

Los Rhizochloridales son xantofíceas en los cuales 
las células vegetativas son permanentemente ame- 
boides en vez de serlo solo temporalmente como en 
los Heterochloridales. Los protoplastos ameboides 
pueden separarse unos de otros inmediatamente des- 
pués de la división, o pueden permanecer unidos por 
filamentos citoplasmáticos hasta que se han converti- 
do en masas plasmodiales con hasta 150 células (Geit- 
ler, 1930). Los protoplastos de la mayoría de los Rhi- 
zochloridales son uninucleados, pero los de al menos 
un género son plurinucleados (Pascher, 1930a). En al- 
gunos géneros el único método de reproducción co- 
nocido es la división vegetativa en dos protoplastos 





116 


hijos. En el único género plurinucleado conocido, el 
protoplasto puede dividirse para formar varias zoos- 
poras (Geitler, 1930a; Pascher, 1932). Esto puede ocu- 
rrir mientras el protoplasto está en estado vegetativo 
o después de que se haya redondeado y secretado 
una pared. Las estatosporas endoplasmáticas tam- 
bién son conocidas para este género, y se ha demos- 
trado que forman zoosporas cuando germinan (Pas- 
cher, 1932a). 

Chlorarachnion, un género marino con la única 
especie C. reptans (Fig. 96), es el más grande de todos 
los Rhizochloridales. Es un plasmodio desnudo de 
una célula de espesor, con hasta 150 células unidas 
entre sí por largos puentes citoplasmáticos (Geitler, 
1930a). El cuerpo pluricelular puede deslizarse lenta- 
mente en forma plasmodial a través del fondo de una 
placa de cultivo, o puede flotar libremente. Las célu- 
las individuales tienen un único núcleo central y me- 
dia docena o más cromatóforos discoides. La mayoría 
de los cromatóforos de una célula contienen un pire- 
noide conspicuo. Los cromatóforos nunca están pre- 
sentes en los filamentos citoplasmáticos que conectan 
las células entre sí. El protoplasto también contiene 
minúsculos gránulos, presumiblemente partículas de 
alimentos de reserva. La nutrición del plasmodio es 
en parte autotrófica y en parte holozoica por una in- 
gestión masiva de diatomeas u otras algas unicelula- 
res. 

La multiplicación se produce exclusivamente por 
división celular, y la división puede darse tanto en las 
células periféricas como en las interiores del plasmo- 
dio. 
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ORDEN HETEROCAPSALES 


Los Heterocapsales incluyen aquellos xantofíceos 
palmeloides cuyas células vegetativas inmóviles tie- 
nen la capacidad de volver directamente a una condi- 
ción móvil, o cuyas zoosporas tienen la capacidad de 
dividirse directamente en nuevas zoosporas. Las cé- 
lulas vegetativas inmóviles están rodeadas por una 
envoltura gelatinosa que las une en colonias amorfas 
o dendroides que contienen un número indefinido de 
células. Las células de los Heterocapsales tienen cro- 
matóforos característicos de color verde amarillento 
y, hasta donde se conoce, sólo grasas y leucosina co- 
mo alimentos de reserva. 

La reproducción, además de la división celular ve- 
getativa, se realiza por medio de zoosporas desnudas. 
También pueden formarse acinetos de paredes grue- 
sas. 

La orden contiene alrededor de 8 géneros y 9 espe- 
cies, todas de agua dulce. 

Gloeochloris, un género con dos especies, tiene co- 
lonias esféricas a subesféricas que pueden ser de 20 
mm. o más de diámetro. Las colonias son de un verde 
amarillento muy pálido, y pueden ser flotantes o es- 
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Fig. 97. Chloromeson agile. A-B, células móviles. 
C, células en división. (Redibujado de Pascher, 
19320). 


tar adheridas a acuáticos sumergidos (Fig. 97A). Las 
células son elipsoidales y están distribuidas irregular- 
mente dentro de la matriz colonial gelatinosa homo- 
génea (Fig. 97B). Cada célula contiene de dos a seis 
cromatóforos discoides, un solo núcleo y de dos a 
cuatro gránulos de leucosina. 

La reproducción se realiza mediante una meta- 
morfosis directa de las células vegetativas en zoospo- 
ras alargadas y desnudas con dos flagelos de longitud 
desigual en el extremo anterior (Pascher, 1932). Tam- 
bién se pueden formar esporas de pared gruesa pare- 
cidas a un acineto con una pared compuesta de dos 
mitades superpuestas. 


ORDEN HETEROTRICHALES 


Los Heterotrichales incluyen todas las xantofíceas 
con las células unidas de extremo a extremo en fila- 
mentos simples o ramificados. La reproducción ase- 
xual puede ser por medio de zoosporas, aplanosporas 
O acinetos. Se sabe que un género se reproduce se- 
xualmente por medio de la unión de zoogametos. 

Hay alrededor de 8 géneros y 35 especies, todas de 
agua dulce. 

Tribonema, con unas 10 especies, es un alga dulcea- 
cuícola ampliamente distribuida que con frecuencia 
crece en abundancia en charcos temporales durante 
el inicio de la primavera. Sus células son cilíndricas o 
doliformes, de dos a cinco veces más largas que an- 
chas, y están unidas de extremo a extremo en filamen- 
tos no ramificados de longitud indefinida (Fig. 98A). 
La manera en que se articulan las piezas en H de la 
pared, y su estructura, ya han sido discutidas. El pro- 
toplasto de una célula es uninucleado y, según la es- 
pecie, contiene pocos o muchos cromatóforos discoi- 
des. Hay ausencia de pirenoides y las reservas foto- 
sintéticas se almacenan como aceites o gránulos de 
leucosina, nunca como almidón. Los protoplastos an- 
tiguos suelen tener numerosos gránulos refractivos 
dentro del citoplasma, la mayoría de los cuales son 
probablemente productos de desecho. 

La reproducción asexual puede ser puramente ve- 
getativa y resultar de una rotura accidental de fila- 
mentos, o de una desarticulación de ciertas piezas en 
H en el momento de la formación de esporas. 

La reproducción por medio de aplanosporas pare- 
ce ser mucho más frecuente que la reproducción por 
medio de zoosporas. Las aplanosporas pueden for- 
marse individualmente dentro de una célula o pue- 
den formarse más de una (Lagerheim, 1889; Poulton, 
1925; Wille, 1881) (Fig. 98C-D). Las aplanosporas se 
liberan al separar las piezas en H de la antigua pared 
de la célula madre. Las aplanosporas generalmente 
tienen una pared que consiste en dos mitades super- 
puestas. La germinación de una aplanospora es direc- 
ta y comienza con la separación de las dos mitades de 
la pared debido a una elongación del protoplasto; 
luego el protoplasto que se alarga se vuelve cilíndrica 
y segrega una pared distinta de la antigua pared de 
la aplanospora (Lagerheim, 1889). Tribonema también 
puede formar acinetos. Generalmente se forman en 
varias células sucesivas del filamento. 

Las zoosporas (Fig. 98B) se forman generalmente 
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Fig. 98. Tribonema bombycinum. A, porción de un filamento vegetativo. B, zoospora. C-D, aplanosporas. E, 


gérmen. 


de forma individual dentro de una célula. Están des- 
nudas, son piriformes, contienen de dos a varios cro- 
matóforos y tienen dos flagelos de longitud desigual 
en el extremo anterior (Luther, 1899; Pascher, 1925; 
Poulton, 1925; West, 1904). Una zoospora nada du- 
rante un corto tiempo y luego se detiene (posiblemen- 
te con el extremo flagelado hacia abajo) y segrega una 
pared que está unida al sustrato por un fijador discoi- 
de de color marrón. Los gérmenes unicelulares se pa- 
recen mucho a ciertas Heterococcales unicelulares sé- 
siles, pero esta semejanza cesa después de que se han 
dividido transversalmente y han comenzado a crecer 
en filamentos (Fig. 98E). Tarde o temprano un fila- 
mento en desarrollo, o la porción distal del mismo, se 
rompe y continúa creciendo como un alga flotante. 

La reproducción sexual es isógama, donde dos 
zoogametos se fusionan (Scherffel, 1901). Uno de los 
gametos se detiene, pierde sus flagelos justo antes de 
que el otro nade hacia él. 


ORDEN HETEROCOCCALES 


Las Heterococcales incluyen las xantofíceas no 
filamentosas en las que las células vegetativas inmó- 
viles están rodeadas por una pared y no son capaces 
de volver directamente a una condición móvil. Las cé- 
lulas vegetales son uninucleadas o plurinucleadas. 
Tienen cromatóforos xantofíceos típicos y reservas de 
alimentos, y muchos de ellos tienen paredes con dos 
mitades superpuestas. Algunos géneros son unicelu- 
lares; otros son pluricelulares y tienen las células in- 
crustadas dentro de una matriz gelatinosa común. 

La reproducción puede ser por medio de zoospo- 
ras O aplanosporas (autosporas). 

Hay alrededor de 45 géneros y 270 especies, casi 
todas de las cuales se encuentran en aguas dulces. 

Los Heterococcales corresponden a los Chlorococ- 
cales de la clase Chlorophyceae, y varios géneros con 
una forma celular distintiva tienen sus géneros co- 
rrespondientes entre los Chlorococcales. De hecho, 


118 


muchas de las especies fueron asignadas a varios gé- 
neros de Chlorococcales cuando se describieron por 
primera vez. Hay razones para creer que, al igual que 
los Chlorococcales, las células de los Heterococcales 
no se dividen vegetativamente. Esto es sin duda es 
cierto para los géneros unicelulares. Es más difícil de 
demostrar entre los géneros coloniales, porque a ve- 
ces es imposible distinguir entre una división pura- 
mente vegetativa y una división del protoplasto en 
dos aplanosporas o autosporas. 

Botrydiopsis, con unas cuatro especies, es un alga 
terrestre de amplia distribución, pero una que se pasa 
por alto con frecuencia porque rara vez se presenta en 
cantidad suficiente para formar una capa conspicua 
en el suelo. Las células son siempre solitarias. Por lo 
general son esféricas, pero pueden ser asimétricas o 
hemisféricas. La pared de una célula es relativamente 
delgada y está compuesta por dos mitades super- 
puestas (Pascher, 1915) que a veces están ligeramente 
silicificadas (Pascher, 1925). Una célula muy joven 
contiene uno o dos cromatóforos discoides; a medida 
que la célula crece en tamaño, los cromatóforos au- 
mentan en número, y una célula adulta puede conte- 
ner más de cien de ellos (Fig. 99A-E). Se han observa- 
do pirenoides en las células teñidas de una especie 
(Korshikoff, 1930). Las reservas de alimentos se alma- 
cenan en forma de diminutas gotas de aceite (Borzi, 
1895; Pascher, 1937-1939, Poulton, 1925). 

La formación de zoosporas puede producirse en 
cualquier etapa del crecimiento de una célula. Cuan- 
do son producidas por células jóvenes, sólo se forman 
cuatro u ocho zoosporas; cuando son producidas por 
células adultas, se forman en gran número. Las zoos- 
poras son ampliamente ovoides a piriformes, desnu- 
das, y con dos flagelos de longitud desigual en el ex- 
tremo anterior (Chodat, 1913; Luther, 1899; Poulton, 
1925; Smith, 1933; VIk, 1931, 1938). Contienen uno o 
dos cromatóforos, y posiblemente tienen un ocelo 
(Fig. 99P). 

Con frecuencia, y posiblemente debido a las con- 





Fig. 99. Botrydiopsis arhiza. A-E, células vegetativas. F, zoosporas. 


diciones ambientales, las células forman aplanospo- 
ras en lugar de zoosporas. Las aplanosporas suelen 
formar directamente células vegetativas, pero a veces 
desarrollan una pared muy gruesa y tienen un mayor 
contenido de reservas alimenticias (Borzi, 1895; Poul- 
ton, 1925). Tales hipnosporas parecen entrar en un 
período de reposo antes de que su contenido se divi- 
da para formar zoosporas o aplanosporas. 


ORDEN HETEROSIPHONALES 


Los Heterosiphonales incluyen todas las xantofí- 
ceas unicelulares sifonáceas multinucleadas. Hay tres 
o cuatro géneros, los dos más conocidos son Botry- 
dium y Vaucheria. 

Botrydium tiene unas seis especies, todas ellas te- 
rrestres y que crecen en suelos fangosos y secos de 
arroyos y estanques, o en suelos húmedos y desnu- 
dos. Si las condiciones son favorables, el alga puede 
formar una extensa capa verde en el suelo. 

El cuerpo unicelular de Botrydium consiste en una 
porción aérea vesicular, que contiene los cromatófo- 
ros, y una porción rizoidal incolora que penetra en el 
suelo (Fig. 100A-B). La porción aérea puede ser de 1 
a 2 mm. de diámetro. En la mayoría de los casos es 
globosa, pero puede ser un cilindro bifurcado. La for- 
ma de la porción aérea está considerablemente in- 
fluenciada por las condiciones ambientales y tiende a 
ser cilíndrica en lugar de globosa si crece a la sombra 
(Kolkwitz, 1926). La porción vesicular tiene una pa- 
red relativamente dura y en su interior se encuentra 
una fina capa de citoplasma que contiene muchos nú- 
cleos y cromatóforos. Los cromatóforos son discoides 
y a menudo están conectados entre sí por medio de 
densas hebras de citoplasma. Los cuerpos de tipo pi- 
renoide están a menudo presentes en los cromatófo- 
ros de las algas jóvenes, pero nunca hay almidón en 
el protoplasto y las reservas fotosintéticas se acumu- 
lan como aceites o como leucosina. La porción rizoi- 
dal, que puede estar profusamente o escasamente ra- 
mificada, no tiene cromatóforos, pero contiene mu- 


chos núcleos dispersos en todo el citoplasma vacuo- 
lado o no vacuolado. 

Las células de Botrydium no se dividen vegetativa- 
mente, y el único método por el cual se forman nue- 
vos organismos es a través de la producción de apla- 
nosporas o de células biflageladas en enjambre. Las 
células en enjambre suelen llamarse zoosporas. Sin 
embargo, se ha demostrado que son de naturaleza ga- 
mética pero capaces de formar células vegetativas por 
partenogénesis (Moewus, 1940). Las aplanosporas se 
forman normalmente cuando Botrydium crece en un 
suelo bastante seco. En algunos casos, el contenido de 
la porción vesicular se divide en innumerables proto- 
plastos uninucleados, cada uno de los cuales se re- 
dondea y segrega una pared. En otros casos, como en 
el de B. wallrothii, el contenido celular se divide y for- 
ma protoplastos plurinucleados que se redondean y 
secretan una pared. Independientemente de si es uni- 
o plurinucleado, una aplanospora se forma directa- 
mente una nueva alga (Fig. 100C-B). 

Las aplanosporas pueden convertirse en esporas 
de paredes gruesas (hipnosporas). En algunos casos 
las hipnosporas se forman en la porción aérea de la 
célula y son uni- o plurinucleadas. En otros casos, 
prácticamente todo el protoplasto de la porción aérea 
migra hacia los rizoides y allí se divide en varias por- 
ciones multinucleadas, dispuestas en serie, cada una 
de las cuales se convierte en una hipnospora (Miller, 
1927; Rostafiíski € Woronin, 1877). En una especie se 
forma una sola hipnospora en el extremo de cada 
ramificación en el sistema rizoidal (Iyengar, 1925). 
Las hipnosporas uninucleadas forman nuevas algas 
directamente. Las algas plurinucleadas poseen proto- 
plastos que se dividen para formar varias células bi- 
flageladas en enjambre o varias aplanosporas. 

La formación de los gametos suele producirse du- 
rante el tiempo de lluvia. El contenido de la porción 
vesicular de una célula se divide en protoplastos uni- 
nucleados, cada uno de los cuales se convierte en un 
gameto. Los gametos son piriformes, con uno a cua- 
tro cromatóforos, con o sin ocelo, y con la típica flage- 
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Fig. 100. A, Botrydium granulatum. B, B. wallrothii. C-E, aplanosporas en germinación de B. granulatum. 


lación xantofícea (Moewus, 1940). La liberación de 
gametos se realiza generalmente mediante la gelatini- 
zación de la porción apical de la pared de la vesícula. 
Botrydium puede ser homotálico o heterotálico y la 
unión gamética puede ser isógama o anisógama (Mo- 
ewus, 1940). Un par de gametos se unen en sus extre- 
mos anteriores y luego se unen lateralmente para for- 
mar un cigoto globoso (Fig. 94). La fusión de los dos 
núcleos de los gametos es eventualmente seguida por 
una división del cigoto en cuatro u ocho zoosporas bi- 
flageladas que escapan de la pared del cigoto. El aná- 
lisis genético de los productos de los cigotos germina- 
dos de una especie heterotálica muestra que la di- 
visión del núcleo del cigoto es meiótica (Moewus, 
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1940). 

Durante mucho tiempo ciertos ficólogos cuestio- 
naron la práctica de colocar a Vaucheria en los Sipho- 
nales de la clase Chlorophyceae, pero no fue sino has- 
ta 1945 que se colocó formalmente entre la clase Xan- 
tophyceae (Chadefaud, 1945). Se colocó en esta clase 
por el color de los cromatóforos y la falta de almidón. 
Desde entonces, se han acumulado pruebas adiciona- 
les que demuestran que Vaucheria pertenece a las xan- 
tofíceas. Los pigmentos en los cromatóforos son los 
de las xantofíceas típicas, y no hay ninguna de las dos 
xantofilas que se encuentran sólo en los Siphonales 
(Strain, 1948). De los dos flagelos que lleva un antero- 
zoide, uno esta barbulado y el otro es liso (Koch, 





Fig. 101. Vaucheria sp. A, zoosporangio. B, liberación de la zoospora. C, zoospora. D, germinación de la zoospora. 
E, germinación de un esporangio que se ha convertido en un acineto. (A-C, diagramática). 


1951). 

Vaucheria es un género con cerca de 40 especies; 
cerca de media docena es marina, el resto es de agua 
dulce y terrestre o acuática. Las especies terrestres 
crecen en el suelo húmedo y en campos arados donde 
pueden formar extensas capas afelpadas verdes. El 
talo es una célula tubular escasamente ramificada que 
frecuentemente alcanza una longitud de varios centí- 
metros. Cuando es terrestre, el talo está a menudo ad- 
herido al suelo por medio de ramas de tipo rizoide 
con relativamente pocos cromatóforos. La célula au- 
menta su longitud por el alargamiento de la porción 
terminal. La pared de la célula es relativamente del- 
gada. Dentro de la pared hay una sola vacuola central 
que corre sin interrupción de un extremo a otro. La 
capa de citoplasma entre la pared y la vacuola contie- 
ne muchos cromatóforos hacia su cara externa y nu- 
merosos núcleos diminutos hacia su cara interna. Los 
cromatóforos son pequeños, de forma circular a elíp- 
tica y sin pirenoides. También hay minúsculas gotas 
de aceite en el citoplasma. 

La reproducción asexual puede producirse de va- 
rias maneras. El método más común es por medio de 
grandes zoosporas pluriflageladas. Todas las espe- 


cies acuáticas forman zoosporas, y las especies terres- 
tres pueden formarlas cuando se inundan. La forma- 
ción de zoosporas puede ser inducida en las especies 
acuáticas transfiriéndolas de la luz a la oscuridad o 
de aguas lóticas a aguas lénticas (Klebs, 1896). Las zo- 
osporas se forman individualmente dentro de los es- 
porangios claviformes. El desarrollo de los esporan- 
gios comienza con una hinchazón claviforme en el ex- 
tremo distal de una ramificación. Hay muchos núcle- 
os y cromatóforos en esta porción hinchada. A conti- 
nuación, hay una división transversal del protoplas- 
to, a una corta distancia del ápice de la ramificación, 
y el desarrollo de una pared transversal entre las dos 
membranas plasmáticas recién formadas (Fig. 101A). 
Los núcleos y los cloroplastos dentro del esporangio 
invierten su posición de manera que los núcleos se 
encuentran justo dentro de la membrana plasmática. 
A continuación, el protoplasto se contrae ligeramente 
y desarrolla un par de flagelos externos a cada núcleo 
(Strasburger, 1880) o externos a los núcleos en la mi- 
tad anterior del esporangio (Gótz, 1897). Una vez que 
la zoospora se ha desarrollado completamente, la 
porción distal de la pared esporangial se ablanda pa- 
ra formar un poro de menor diámetro que la zoospo- 
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Fig. 102. Desarrollo de los órganos sexuales de Vaucheria sessilis. 


ra. La liberación de las zoosporas suele producirse 
poco después del amanecer. La zoospora se abre paso 
a través del poro estrecho y luego nada libremente en 
todas las direcciones (Birckner, 1912; Gútz, 1897; 
Klebs, 1896) (Fig. 101B-C). Se mueve lentamente a tra- 
vés del agua durante 15 a 30 minutos; luego se detie- 
ne, retira sus flagelos y segrega una pared. La germi- 
nación se produce inmediatamente por el envío de 
uno a tres excreciencias tubulares que pueden alar- 
garse indefinidamente (Fig. 100D). La zoospora pluri- 
flagelada de Vaucheria se interpreta generalmente 
como una zoospora compuesta formada dentro del 
esporangio en el que se ha producido una oblitera- 
ción permanente de la división del protoplasto espo- 
rangial en esporas biflageladas uninucleadas. 

El contenido esporangial de las especies terrestres 
suelen convertirse en una aplanospora o un acineto 
de paredes delgadas, en lugar de una zoospora. La 
producción de estas esporas no flageladas depende 
en gran medida de las condiciones ambientales, ya 
que hay una formación regular de zoosporas cuando 
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la especie crece sumergida. Las aplanosporas se libe- 
ran por una ruptura irregular de la pared esporan- 
gial; los acinetos pueden desprenderse del talo o pue- 
den germinar mientras están adheridos a él (Fig. 
101E). El protoplasto completo de la célula puede 
también dividirse en un gran número de pequeñas 
aplanosporas (microaplanosporas) (Smith, 1944). El 
protoplasto de las especies terrestres también se seg- 
menta transversalmente formando segmentos cortos 
y secretando una pared gruesa alrededor de cada seg- 
mento. La formación de estas aplanosporas de pare- 
des gruesas (hipnosporas) se atribuye generalmente 
a una desecación del sustrato (de Puymaly, 1922; 
Stahl, 1897), pero en California se forman durante la 
temporada de lluvias de invierno, cuando las tempe- 
raturas están cerca del punto de congelación (Smith, 
1950). Las hipnosporas pueden germinar y formar di- 
rectamente un nuevo filamento, o su contenido pue- 
de dividirse en un número de “cistes” de paredes del- 
gadas. El protoplasto de un ciste en germinación se 
escapa por un poro de la pared y se mueve de forma 


ameboide. Cuando el movimiento ameboide cesa, el 
protoplasto asume una forma esférica, segrega una 
pared y forma directamente un filamento (de Puyma- 
ly, 1922; Stahl, 1897). 

Todas las especies se reproducen sexualmente. La 
reproducción sexual es de frecuente ocurrencia entre 
los talos que crecen en suelo húmedo o en aguas lénti- 
cas, pero rara vez se encuentra entre las algas que cre- 
cen en aguas lóticas. Todas las especies dulceacuíco- 
las son homotálicas; dos o tres de las especies marinas 
son heterotálicas. Las especies homotálicas tienen sus 
anteridios y oogonios adyacentes entre sí, ya sea en 
una rama lateral común o en ramas adyacentes. 

Los anteridios se forman en los extremos de las 
ramas laterales cortas y su desarrollo comienza un 
poco antes que el de los vogonios. La mayoría de las 
especies dulceacuícolas comunes tienen un anteridio 
uncinuliforme que se abre por un poro terminal, pero 
hay ciertas especies de agua dulce en las que hay más 
de un poro y en las que el anteridio no es uncinulifor- 
me. El extremo distal de la rama que produce el ante- 
ridio está más o menos densamente lleno de citoplas- 
ma que contiene muchos núcleos y unos pocos cloro- 
plastos (Fig. 102A). Hay una hendidura transversal 
que separa esta porción del protoplasto de la del resto 
de la rama y una formación de una pared transversal 
entre las dos membranas plasmáticas recién forma- 
das (Fig. 102C). El protoplasto del anteridio se divide 
en varios fragmentos uninucleados, cada uno de los 
cuales se transforma en un anterozoide biflagelado. 
La inserción de los flagelos suele describirse como 
lateral (Couch, 1932; Oltmanns, 1895), pero se ha 
comprobado que son de inserción terminal y de igual 
longitud, a diferencia de la estructura (Koch, 1951). El 
desarrollo anteridial comienza por la tarde, y la for- 
mación de los anterozoides se completa antes del 
amanecer de la mañana siguiente (Couch, 1932). 

En las especies con los órganos sexuales adyacen- 
tes, como V. sessilis, el desarrollo oogonial comienza 
con una acumulación de una masa plurinucleada in- 
colora de citoplasma en el filamento principal y cerca 
de la base de una rama anteridial (Couch, 1932; Olt- 
manns, 1895). Este es el “plasma errante”, y se mueve 
hacia el oogonio joven producido por un abultamien- 
to lateral del filamento principal (Fig. 102A-B). Mu- 


chos núcleos y cloroplastos migran hacia el abulta- 
miento oogonial a medida que aumenta de tamaño. 
El bulto oogonial se convierte eventualmente en un 
oogonio separado del filamento principal por una pa- 
red transversal. El oogonio contiene un solo óvulo 
uninucleado. Las descripciones del desarrollo oogo- 
nial están en constante variación. Se ha sostenido que 
la condición uninucleada del óvulo se debe a la dege- 
neración de todos los núcleos del voogonio en desarro- 
llo excepto uno (Davis, 1904; Mundie, 1929; Williams, 
1926), pero parece haber más evidencia que apoya a 
aquellos que sostienen que todos los núcleos del oo- 
gonio, o todos menos unos pocos, migran fuera del 
oogonio antes de la formación de la pared transversal 
(Couch, 1932; Gross, 1937; Heidinger, 1908; Olt- 
manns, 1895). En cualquier caso, es bastante claro que 
la pared transversal no se forma hasta muy tarde en 
el desarrollo oogonial (Fig. 102C) (Couch, 1932; Mun- 
die, 1929). 

Los anterozoides entran en el vogonio a través de 
un poro apical producido por la gelatinización de la 
pared oogonial. Los anterozoides se liberan poco an- 
tes del amanecer (Couch, 1932; Mundie, 1929; Olt- 
manns, 1895) y la fertilización sigue inmediatamente 
después. Varios anterozoides pueden entrar en el 
oogonio, pero sólo uno de ellos penetra en el óvulo. 
El pequeño núcleo masculino migra al núcleo del 
óvulo, que es considerablemente más grande, pero no 
se fusiona inmediatamente con él. El núcleo masculi- 
no aumenta de tamaño hasta que su volumen se apro- 
xima al del núcleo del óvulo; entonces ambos se fusio- 
nan (Mundie, 1929; Williams, 1926). Los núcleos que 
se fusionan suelen estar situados a poca distancia del 
poro en la pared oogonial; el núcleo del cigoto forma- 
do por su fusión migra al centro del cigoto (Davis, 
1904; Mundie, 1929; Williams, 1926). El cigoto segrega 
una pared gruesa, con tres a siete capas, y su proto- 
plasto se llena densamente de aceite (Fig. 102 D). El 
cigoto generalmente entra en un período de reposo 
de varios meses antes de germinar directamente en 
un nuevo filamento (Mundie, 1929; Pringsheim, 1855; 
Walz, 1866). Los datos poco concluyentes indican que 
la división del núcleo del cigoto es meiótica (Gross, 
1937; Hanatschek, 1932; Williams, 1926). 


CLASE CHRYSOPHYCEAE 





Las células de los miembros de esta clase tienen 
cromatóforos de un distintivo color marrón dorado 
debido al predominio del beta-caroteno y de ciertas 
xantófilas (véase la Tabla 1, página 3). Las principales 
reservas fotosintéticas son la leucosina y los aceites. 
Según el género, las células móviles vegetativas y re- 
productivas pueden ser uniflageladas, biflageladas o, 
en casos raros, triflageladas. La formación endógena 
de estatosporas es muy frecuente. La reproducción 
sexual en los miembros de esta clase no ha sido de- 
mostrada fuera de toda duda. 

Hay unos 70 géneros y 250 especies. 


Ecología 


Las crisofíceas contienen una gran riqueza de for- 
mas flageladas, tanto unicelulares como coloniales, y 
relativamente pocas formas no flageladas. Una gran 
proporción de las especies son dulceacuícolas y la 
mayoría de ellas se encuentran sólo en aguas blandas 
y en las estaciones en donde las aguas son frías. Mu- 
chas de las especies móviles dulceacuícolas se en- 
cuentran en el plancton de los lagos y aquí suelen es- 
tar presentes en abundancia. Los géneros cocoides y 
filamentosos se encuentran sobre todo en los manan- 
tiales y arroyos fríos donde forman crecimientos gela- 
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Fig. 103. Estatosporas de varias crisofíceas. (Redibujado de Pascher, 19234). 


tinosos o crustáceos en las piedras y la madera. Mu- 
chas de las crisofíceas son muy sensibles a los cam- 
bios medioambientales y se desintegran completa- 
mente a las pocas horas de haber sido llevadas al la- 
boratorio. 


Estructura Celular 


La mayoría de las crisofíceas flageladas, las criso- 
mónadas, tienen protoplastos desnudos. Algunas cri- 
somónadas tienen el protoplasto rodeado por una 
vaina rígida abierta (lórica) separada del protoplasto 
por un espacio intermedio lleno de agua. Otras criso- 
mónadas tienen el protoplasto completamente ence- 
rrado por una vaina de material péctico que puede 
contener escamas silíceas. Las células de las crisofitas 
cocoides y filamentosas tienen paredes celulares que 
raramente tienen una diferenciación evidente en dos 
mitades superpuestas. 

La mayoría de los géneros tienen protoplastos que 
contienen sólo uno o dos cromatóforos de color ma- 
rrón dorado. Los cuerpos similares a los pirenoides 
están presentes en los cromatóforos de ciertos géne- 
ros, pero se desconoce su función. La nutrición de las 
crisofíceas puede ser totalmente autotrófica o, si los 
protoplastos están desnudos, parcialmente autotrófi- 





ca y parcialmente heterótrofa. Existen algunas formas 
saprófitas sin cromatóforos. Todos los miembros de 
la clase cuyas células han sido estudiadas citológica- 
mente son uninucleadas y es bastante probable que 
esto sea así para toda la clase. 

Muchas de las formas móviles tienen vacuolas 
contráctiles en la base de sus flagelos, y estas vacuolas 
persisten incluso después de que la fase flagelada ha 
pasado a una fase ameboide temporal. Los géneros 
uniflagelados tienen un flagelo barbulado, con una 
fila de mastigonemas (“cilios”) en los lados opuestos 
del flagelo (VIk, 1938). Los géneros biflagelados tie- 
nen un flagelo barbulado y uno liso (Petersen, 1929; 
VIk, 1938). 


Reproducción Asexual 


La reproducción asexual de los géneros unicelula- 
res móviles se realiza mediante una división celular 
siempre longitudinal y en dos células hijas que se se- 
paran inmediatamente una de otra. La multiplicación 
de los géneros móviles coloniales puede realizarse 
mediante la fragmentación de una colonia en dos o 
más partes, o mediante la ruptura de una sola célula 
de la colonia y su desarrollo en una nueva colonia. 
Las colonias no móviles cocoides y filamentosas pue- 
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Fig. 104. A-E, formación de la estatospora en Ochromonas crenata. F-H, germinación de la estatospora Chromulina 


freiburgensis. (Redibujado de Doflein, 1923). 
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den reproducirse por fragmentación vegetativa. 

Todos los géneros no móviles pueden producir 
zoosporas. Estas suelen formarse individualmente 
dentro de una célula, pero en ciertos géneros el proto- 
plasto se divide para formar varias zoosporas. Las zo- 
osporas de las crisofíceas están desnudas y tienen uno 
o dos cromatóforos. Algunas son uniflageladas; otras 
son biflageladas y con los flagelos de longitud igual o 
desigual. No se han observado aplanosporas en las 
crisofíceas. 

Las estatosporas, el tipo único de espora que se en- 
cuentra en las crisofitas, son conocidas en muchos gé- 
neros de las crisofíceas. Suelen ser esféricas, aunque a 
veces elipsoidales. La pared de la espora está silicifi- 
cada, compuesta de dos mitades superpuestas, y tie- 
ne un poro cerrado por un conspicuo tapón gelatino- 
so que puede o no estar silicificado. Las estatosporas 
de muchas especies tienen paredes lisas; las de otras 
especies tienen paredes ornamentadas con puntitos, 
espinas o extensiones realzadas (Fig. 103). Como en 
el caso de los cigotos de las Desmidiaceae, ningún or- 
namento es característico de un género en particular, 
y puede haber diferencias marcadas en la ornamenta- 
ción de una especie a otra en un género. 

La mayoría de las investigaciones sobre la forma- 
ción de la estatospora se han realizado sobre las criso- 
mónadas (Cienkowski, 1870; Conrad, 1927, 1928; Do- 
flein, 1923; Scherffel, 1911), pero también se sabe que 
ciertos géneros no móviles tienen una formación en- 
doplasmática de las mismas (Geitler, 1927). La célula 
móvil que está a punto de formar una estatospora se 
detiene, retrae sus flagelos y asume una forma esféri- 
ca. Hay entonces una diferenciación interna de un 
protoplasto esférico que está separado sólo por mem- 
branas plasmáticas de la porción periférica del proto- 
plasto original (Fig. 104A-E). Después de esto, se se- 
creta una pared entre las dos membranas plasmáticas 
recién formadas, excepto por una pequeña área circu- 
lar que se convierte en el poro. En ciertos géneros el 
citoplasma externo a la pared de la estatospora migra 
hacia adentro a través del poro y se fusiona con el ci- 
toplasma dentro de la pared, después de lo cual se 
forma un tapón que cierra el poro (Doflein, 1923). En 
otros géneros, el protoplasma externo a la pared se 
desintegra gradualmente a medida que la estatospora 
madura. Las estatosporas de la mayoría de los géne- 
ros son uninucleadas, pero se ha demostrado que las 


de un género son binucleadas (Geitler, 1935a). 

Cuando una estatospora germina, se produce una 
disolución del tapón o una separación de éste de la 
pared de la espora (Fig. 104F-H). El protoplasto de la 
mayoría de los géneros migra de forma ameboide 
desde la pared que lo encierra mientras que forma fla- 
gelos (Doflein, 1923), pero en ciertos géneros el proto- 
plasto dentro de la pared se divide para formar dos o 
cuatro zoosporas antes de que se libere el contenido 
(Conrad, 1926; Hofeneder, 1913). 


Clasificación 


La separación por parte de Pascher (1914) de las 
algas crisofíceas en órdenes homólogas a las órdenes 
en las que se dividen las clorofíceas ha recibido la 
aprobación general desde que se propuso. Es cues- 
tión de opinión si se debe seguir a aquellos que colo- 
can a las crisofíceas móviles, plasmodiales y tetraspo- 
ráceas en Órdenes separadas (Prescott, 1951; Smith, 
1950) o colocarlas como subórdenes de un solo orden 
(Fritsch, 1935). 


ORDEN CHRYSOMONADALES 


Los Chrysomonadales incluyen los géneros en los 
que las células son móviles durante las fases vegetati- 
vas. Según el género, las células pueden ser uni-, bi- 
o triflageladas y solitarias o unidas en colonias de for- 
ma definida. Las células pueden estar desnudas o con 
una envoltura (lórica) abierta en el extremo distal. 
Hay uno o dos cromatóforos dentro de una célula. 
Muchos de los géneros son conocidos por producir 
estatosporas. 

Hay alrededor de 35 géneros y 175 especies, casi 
todas de agua dulce. 

Chromulina (Fig. 105), un género con cerca de 20 
especies, es representativo de los géneros unicelula- 
res. Sus células son uniflageladas; y esféricas, elipsoi- 
dales, ovoides o fusiformes. Puede haber una, dos o 
incluso más vacuolas en la base del flagelo (Doflein, 
1923). El protoplasto puede contener uno o dos cro- 
matóforos laminados y, si hay dos, se encuentran en 
lados opuestos de la célula. En casos muy raros, como 
en el caso de C. dubia, hay un solo pirenoide dentro 
de cada cromatóforo. La posición del núcleo es extre- 
madamente variable de especie a especie; y puede es- 





Fig. 105. Chromulina globosa. (Redibujado de Lackey, 1939). 
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Fig. 106. A, Synura uvella. B, S. adamsii. 


tar en la porción anterior, media o posterior de una 
célula. Algunas especies tienen un ocelo cerca del 
punto de inserción del flagelo. La leucosina se forma 
generalmente en mayor abundancia que las grasas y 
puede acumularse en un solo gránulo grande o en nu- 
merosos gránulos pequeños. 

La reproducción se realiza por división longitudi- 
nal y puede producirse sin que una célula se detenga 
y retraiga su flagelo (Doflein, 1923; Scherffel, 1911). 
Las etapas rizopodiales sólo se ven ocasionalmente 
en este organismo (Doflein, 1923; Scherffel, 1911) y las 
etapas palmeloides se han reportado para una sola es- 
pecie (Pascher, 1910). Las estatosporas son reconoci- 
das en varias especies. Son de paredes lisas y parte o 
todo el citoplasma externo a la pared de la estatospo- 
ra migra dentro de la pared antes de que se forme el 
tapón. 

Synura, con unas cinco especies, es representativa 
de los géneros coloniales. Se encuentra tanto en aguas 
dulces como salobres y a veces está presente en abun- 
dancia en charcas y lagos de agua dulce. Las células 
son obpiriformes y están dispuestas radialmente en 
colonias esféricas a oblongo-ovoides sin una envoltu- 
ra colonial gelatinosa (Fig. 106). Cada célula está ro- 
deada por una fina vaina de material péctico cuyo ex- 
tremo posterior se prolonga en un pedúnculo hialino 
(Conrad, 1926). El extremo distal de cada vaina está 
cubierto con placas de silicio dispuestas en espiral, 
cada una de las cuales lleva una espina roma muy 
corta (Korshikov, 1929; Petersen, 1918). El protoplas- 
to de una célula contiene dos cromatóforos curvos co- 
locados de tal manera que sus caras cóncavas son 
opuestas. Un protoplasto contiene un solo núcleo 
central y dos o tres vacuolas contráctiles cerca de su 
base. La leucosina es la principal reserva alimenticia 
y se acumula en un solo gránulo grande hacia la base 
de una célula. Carecen de ocelo. Los dos flagelos en 
el extremo anterior de la célula son de igual longitud, 
uno está barbulado y el otro es liso (Petersen, 1918). 

La división celular es siempre longitudinal. Nor- 
malmente sólo aumenta el número de células en una 
colonia. La reproducción de las colonias generalmen- 
te se produce cuando las células se agrupan radial- 
mente alrededor de dos centros, y las dos partes se se- 
paran entre sí. La reproducción también puede de- 
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berse a la fuga del protoplasto de su vaina cubierta de 
escamas (Pascher, 1912). El protoplasto liberado pue- 
de permanecer ameboide o puede convertirse en una 
zoospora biflagelada que nada durante un tiempo y 
luego forma una etapa palmeloide o en una nueva co- 
lonia móvil. Synura también puede formar estatospo- 
ras endoplasmáticas (Conrad, 1926). 


ORDEN RHIZOCHRYSIDALES 


Los Rhizochrysidales incluyen aquellas crisofíceas 
en las que la fase ameboide es dominante en las célu- 
las vegetativas y no es temporal. Los géneros unicelu- 
lares pueden estar desnudos o parcialmente rodea- 
dos por una lórica; los géneros coloniales pueden 
estar desnudos o con cada célula encerrada por una 
lórica. La reproducción puede realizarse únicamente 
por división celular, o tanto por división celular como 
por formación de zoosporas. Se sabe que ciertos géne- 
ros forman estatosporas. 

Hay unos 12 géneros y 20 especies. 

Chrysamoeba, con la especie única C. radians (Fig. 
107), es un raro género unicelular dulceacuícola sin 
lórica. En casos muy raros, unas pocas células pueden 
unirse temporalmente en colonias. Para la mayor par- 
te del ciclo vital, la célula se encuentra en una etapa 
ameboide con pseudópodos agudamente puntiagu- 
dos que irradian en todas las direcciones. El proto- 
plasto puede contener uno (Doflein, 1922; Penard, 
1921) o dos (Klebs, 1892) cromatóforos de color ma- 
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Fig. 107. Chrysamoeba radians. 


rrón dorado que tienen o carecen de pirenoides. Cada 
célula contiene un único núcleo grande y, a veces, un 
gran gránulo de leucosina. La nutrición es en parte fo- 
tosintética y en parte por ingestión masiva de alimen- 
tos. El cambio de una etapa ameboide a una etapa fla- 
gelada se logra mediante la retracción de los pseudó- 
podos, el cambio a una forma ovoide y la protuberan- 
cia de un solo flagelo largo cuya longitud es algo ma- 
yor que la de una célula. Durante la fase móvil, hay 
una vacuola contráctil en el extremo anterior de la cé- 
lula. La fase móvil parece durar sólo un corto tiempo 
(Penard, 1921), después de lo cual el organismo se 
vuelve más casi esférico y desarrolla denticulaciones 
que crecen hasta convertirse en pseudópodos. El fla- 
gelo puede persistir durante algún tiempo después 
de que la célula se haya vuelto ameboide. 

Hasta ahora, la división celular ha sido observada 
sólo cuando el organismo está en una condición ame- 
boide. El núcleo se divide mitóticamente y forma dos 
núcleos hijos, mientras que el cromatóforo se constri- 
ñe en dos partes (Doflein, 1922). La división de estos 
orgánulos es seguida por una separación de la célula 
en mitades, cada una con un cromatóforo y un nú- 
cleo. 

Las estatosporas de Chrysamoeba son de origen 
endoplasmático (Doflein, 1922). Sus paredes son lisas 
y tienen un cuello y un tapón visibles. 


ORDEN CHRYSOCAPSALES 


Los Chrysocapsales tienen células vegetativas in- 
móviles unidas en colonias palmeloides por una ma- 
triz gelatinosa común. La división celular puede tener 
producirse en cualquier lugar de la colonia o puede 
estar restringida a un extremo de la misma. Las célu- 
las de la mayoría de los géneros, sino de todos, pue- 
den pasar directamente a una condición flagelada. Se 
sabe que ciertos géneros forman estatosporas. 

La orden incluye unos 10 géneros y 14 especies, to- 
das de agua dulce. 

Hydrurus, con la única especie H. foetidus, crece ad- 
herido a las rocas y piedras en los arroyos de agua fría 
que fluyen rápidamente. Cuando las condiciones son 
favorables, el alga a menudo cubre todo el fondo del 
arroyo. El cuerpo vegetativo es de color marrón ver- 
doso, de consistencia gelatinosa resistente y de 5 a 40 
cm. de longitud (Fig. 108A). La porción basal no está 
ramificada; la porción distal está dividida en muchas 
ramificaciones dispuestas en densos penachos. Las 
algas jóvenes y los ápices de las ramificaciones de las 
algas más viejas tienen las células dispuestas unise- 
riadamente dentro de la envoltura gelatinosa (Klebs, 
1892; Rostafiñski, 1882). Otras porciones de las algas 
más viejas tienen más de una célula de diámetro (Fig. 
108B). Aquí la mayoría de las células son ovoides, 
pero pueden ser angulares debido a la compresión 
mutua. Cada célula contiene un único cromatóforo 
marrón dorado con un pirenoide conspicuo (Klebs, 
1892; Lagerheim, 1888). El cromatóforo generalmente 
se encuentra del lado de la célula hacia el ápice del 
talo. La porción incolora del protoplasto contiene grá- 
nulos de alimento de reserva y cinco o seis vacuolas 
(Klebs, 1892). El núcleo único se encuentra al lado del 
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Fig. 108. Hydrurus foetidus. A, porción del talo. B, 
ápice del talo. C, zoospora. D, germen. E, las esta- 
tosporas antes de liberarse del talo. F-G, vista fron- 
tal y lateral de una estatospora. (B-G, Redibujado de 
Klebs, 1892). 


cromatóforo. La división de la célula terminal de una 
ramificación es transversal; la de otras células puede 
ser vertical o transversal. La división celular puede 
continuar indefinidamente, y un alga adulta está 
compuesta por cientos de miles de células. 

Es muy poco probable que las porciones de una 
colonia cortadas accidentalmente continúen crecien- 
do como algas independientes durante cualquier pe- 
ríodo de tiempo. La reproducción por medio de zoos- 
poras es frecuente y suele suceder durante las prime- 
ras horas de la mañana. Las zoosporas se forman por 
una metamorfosis directa de las células recientemen- 
te divididas cerca de los ápices de las ramificaciones. 
Tienen forma tetraédrica. Una cara lleva un solo fla- 
gelo largo, y en la esquina opuesta a esta cara hay un 
solo cromatóforo grande (Fig. 108C). Hay varias va- 
cuolas contráctiles en el citoplasma junto a la cara an- 
terior, pero hace falta un ocelo (Klebs, 1892; Lager- 
heim, 1888). Cuando deja de nadar, la zoospora se de- 
tiene con la cara anterior hacia abajo, retrae su flagelo, 
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asume una forma esférica y segrega una envoltura ge- 
latinosa cilíndrica. Las primeras divisiones de este 
germen son transversales (Fig. 108D). 

Las estatosporas silicificadas, con un tapón bas- 
tante visible y una cresta alada que rodea parcialmen- 
te la pared, se desarrollan en el interior de las células 
sostenidas por pies gelatinosos especiales que sobre- 
salen de las ramificaciones (Fig. 108E-G). El estímulo 
que causa la formación de las estatosporas parece ser 
el aumento de la temperatura del agua (Klebs, 1892). 


ORDEN CHRYSOTRICHALES 


Los Chrysotrichales se distinguen de otras crisofí- 
ceas por sus talos filamentosos ramificados. Las rami- 
ficaciones pueden estar libres unas de otras o com- 
pactadas en una masa pseudoparenquimatosa. La es- 
tructura celular, la organización de las zoosporas, y 
especialmente las típicas estatosporas crisofíceas 
muestran que estas algas pertenecen a la clase Chry- 
sophyceae. 

Hay 5 géneros y 7 especies. Uno de los géneros se 
encuentra en aguas salobres, los otros en aguas dul- 
ces. 

Phaeothamnion, con tres especies, es un alga rara 
dulceacuícola que crece epífitamente sobre otras al- 
gas. Su talo está compuesto por células cilíndricas a 
subovoides unidas de extremo a extremo en filamen- 
tos ramificados con un eje central conspicuo y ramifi- 
caciones laterales suberectas (Fig. 109). La célula ba- 
sal del talo es hemisférica y está adherida al sustrato. 
La célula basal suele carecer de cromatóforos; todas 
las demás células contienen uno, dos o varios croma- 
tóforos de color marrón dorado y almacenan alimen- 
tos de reserva principal mente en forma de gránulos 
de leucosina (Lagerheim, 1884; Pascher, 1925). Las 
etapas palmeloides son frecuentes. Las etapas palme- 
loides (Fig. 110) suelen ser tubos gelatinosos ramifi- 
cados en los que las células son esféricas y de dispo- 
sición uniseriada (Borzi, 1892; Pascher, 1925), pero las 
células pueden tener una forma irregular y estar dis- 
tribuidas de manera irregular (Pascher, 1925). 









Fig. 109. Phaeothamnion confervicola. 


La reproducción se produce por la formación de 
una, dos, cuatro u ocho zoosporas dentro de una célu- 
la. Se liberan a través de un poro lateral de la pared 
de la célula madre. Las anteriores descripciones de la 
estructura de las zoosporas son contradictorias (Bor- 
zi, 1892; Lagerheim, 1884). El estudio posterior de 
ellos parece mostrar que son biflagelados y tienen los 
dos flagelos bastante diferentes en longitud (Pascher, 
1925). Las zoosporas también pueden formarse mien- 
tras el alga está en la etapa palmeloide. 

Las típicas estatosporas silicificadas también son 
formadas por Phaeothamnion (Borzi, 1892; Pascher, 
1925). Su desarrollo no se ha estudiado en Phaeotham- 
nion, pero se ha demostrado que las de otro género 
del orden son endoplasmáticas (Geitler, 1927). 
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Fig. 110. Etapa palmeloide de las especies de Phaeothamnion. [P. borzianum (?)]. 
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Fig. 111. Epichrysis paludosa 


ORDEN CHRYSOSPHAERALES 


Los Chrysosphaerales son crisofíceas unicelulares 
o coloniales no filamentosas en las que el protoplasto 
no se transforma directamente en un estado móvil. 

Hay unos 6 géneros y 7 especies. 

Los Chrysosphaerales corresponden a los Chloro- 
coccales de las clorofíceas y a los Heterococcales de 
las xantofíceas. Las células de ciertos Chrysosphaera- 
les parecen ser incapaces de dividirse vegetativamen- 
te, pero no es seguro que, como en los Chlorococcales, 
esto sea un carácter universal. Ninguno de los géne- 
ros ha sido investigado a fondo, y no es improbable 
que ciertos géneros que ahora se consideran Chrysos- 
phaerales se coloquen finalmente en los Chrysocap- 
sales. 

Epichrysis, con dos especies, tiene células solitarias 
O gregarias que crecen epífitamente sobre otras algas 
dulceacuícolas (Geitler, 1928; K. I. Meyer, 1930; Pas- 
cher, 1925). Las células son subesféricas y algo apla- 


. (Dibujado por R.H. Thompson). 


nadas en el lado hacia el sustrato (Fig. 111). El proto- 
plasto contiene un único gran cromatóforo marrón 
dorado que se encuentra hacia el lado libre de la célu- 
la. El citoplasma contiene numerosas gotas pequeñas 
de aceite y pequeños gránulos de leucosina (Pascher, 
1925). 

La multiplicación puede deberse a una bipartición 
vertical del protoplasto y a una secreción de una pa- 
red sobre cada uno de los protoplastos hijos (¿autos- 
poras?) mientras aún se encuentran dentro de la pa- 
red de la célula madre (Pascher, 1925). También pue- 
de haber una formación de zoosporas uniflageladas 
(K. L Meyer, 1930; Pascher, 1925). Las zoosporas que 
han dejado de nadar pueden descansar sobre un sus- 
trato firme y convertirse en células vegetativas típi- 
cas, O pueden flotar libremente y formar pequeñas co- 
lonias palmeloides. Las células de las colonias palme- 
loides son capaces de producir zoosporas o estatos- 
poras (Pascher, 1925). 


CLASE BACILLARIOPHYCEAE 





La clase Bacillariophyceae (diatomeas) incluye un 
gran número de algas unicelulares y coloniales con 
células que difieren marcadamente de las de otras 
algas. La principal característica distintiva es que la 
pared celular está altamente silicificada y compuesta 
por dos mitades superpuestas que encajan entre sí co- 
mo lo hacen las dos partes de una placa Petri. La natu- 
raleza de la pared celular no puede determinarse me- 
diante un examen microscópico, pero las diatomeas 
se reconocen fácilmente por las marcas simétricas bi- 
laterales o radiales de la pared cuando se observa una 
célula desde arriba. Dentro de una célula hay de uno 
a muchos cromatóforos de forma variada, de color 
amarillento a pardo, que contienen clorofila a, clorofi- 
la c, beta-caroteno, un caroteno único y varias xantofi- 
las, la mayoría de las cuales se encuentran sólo en las 
diatomeas (véase el cuadro 1, página 3). 


La reproducción suele realizarse mediante una cé- 
lula que se divide en dos células hijas de tamaño lige- 
ramente diferente. De vez en cuando se forman célu- 
las especiales de rejuvenecimiento (auxosporas) de 
mayor tamaño que las células que las producen. Las 
auxosporas son de naturaleza cigótica y están forma- 
das por una unión de gametos o por autogamia. 

Hay alrededor de 170 géneros y 5.500 especies de 
diatomeas, la mayoría de las cuales aún viven, pero 
algunas sólo se conocen en estado fósil. 


Ecología 
Ciertos géneros de diatomeas vivas se encuentran 
sólo en aguas dulces, otros sólo en aguas saladas. Los 


géneros que crecen tanto en aguas dulces como sala- 
das suelen tener algunas especies que son estricta- 
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Fig. 112. Cantera de tierra de diatomeas en Lompoc, California. (Fotografía cortesía de Johns-Manville Products Cor- 


poration). 


mente marinas y otras especies estrictamente de agua 
dulce. La mayoría de las especies dulceacuícolas son 
acuáticas, y pueden ser sésiles o flotantes. Muchas 
diatomeas acuáticas dulceacuícolas se desarrollan en 
mayor abundancia durante los meses de primavera u 
otoño, cuando el agua está fresca. Aunque las diato- 
meas no suelen considerarse una parte importante de 
la flora de algas aéreas, el número de especies regis- 
tradas en los hábitats aéreos de ciertas localidades 
puede superar al de las otras especies de algas que 
crecen en los ladrillos, las paredes rocosas, los acan- 
tilados secos, entre los musgos y en la corteza de los 
árboles. Se ha descubierto que este es el caso de Islan- 
dia (Petersen, 1928). 

Algunas diatomeas marinas crecen adheridas a las 
rocas o epífitas en las algas rojas y pardas, especial- 
mente las de la zona intermareal. Otras especies mari- 
nas son estrictamente planctónicas. Muchas especies 
de plancton marino son extremadamente sensibles a 
los cambios de temperatura y salinidad del agua. Su 
distribución es tan limitada que es posible seguir las 
trayectorias de las corrientes oceánicas determinando 
las especies de diatomeas en el agua. Las especies 
planctónicas marinas, junto con los dinoflagelados, 
tienen una importancia biológica fundamental, ya 
que son el primer eslabón de la cadena alimenticia de 
todos los animales del océano abierto. 


Diatomeas Fósiles 


Dado que la porción silícea de la pared celular per- 
manece inalterada después de la muerte y la descom- 
posición de la célula, un gran número de viejas pare- 
des celulares se acumulan en el fondo de cualquier 
cuerpo de agua en el que viven las diatomeas. Cuan- 
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do las condiciones son excepcionalmente favorables 
y se prolongan durante mucho tiempo, esas acumula- 
ciones pueden alcanzar un espesor considerable. Los 
depósitos de diatomeas fósiles, conocidos como tierra 
de diatomeas, se encuentran en varias partes del 
mundo. 

En la tierra de diatomeas se encuentran muchas 
especies diferentes. La mayoría de las especies fósiles 
ni siquiera se remontan a más allá del Cretácico, y no 
hay pruebas satisfactorias de que las diatomeas exis- 
tieran durante el Paleozoico (Pia, 1927). Algunos gé- 
neros sólo se conocen en su estado fósil, y otros tienen 
más fósiles que especies vivas. 

Una parte de la tierra de diatomeas se originó en 
las aguas dulces, otra en el océano. En los yacimientos 
de los antiguos lagos se establecieron depósitos de 
agua dulce formados en gran parte por especies de 
plancton; los que tenían predominio de especies no 
planctónicas no se formaron en los lagos. Los depósi- 
tos de especies marinas se encuentran tierra adentro 
y sobre el nivel del mar como resultado de los cam- 
bios geológicos. Los depósitos más gruesos de tierra 
de diatomeas descubiertos hasta ahora están en los 
campos de petróleo de Santa María, California. Los 
pozos petrolíferos perforados en esta región mues- 
tran, después de la corrección por inmersión, que hay 
un depósito subterráneo de unos 3.000 pies de espe- 
sor. Los mayores depósitos conocidos en la superficie 
de la tierra son los de Lompoc, California, donde los 
yacimientos tienen kilómetros de extensión y más de 
700 pies de espesor. Los depósitos de Lompoc, como 
la mayoría de los de origen marino, están compuestos 
casi exclusivamente de especies litorales. Los yaci- 
mientos de tierra de diatomeas de agua dulce rara vez 
tienen más de unos pocos pies de espesor. 


La tierra de diatomeas está adquiriendo una im- 
portancia cada vez mayor como producto comercial, 
la producción anual media de este país en los años 
1949 a 1951 fue de 270.000 toneladas (Chandler € 
Marks, 1954). La enorme cantidad producida anual- 
mente se visualiza más fácilmente cuando uno se da 
cuenta de que una sola tonelada tiene un volumen de 
50 a 260 pies cúbicos. La mayoría de los depósitos ma- 
rinos de tierra de diatomeas son trabajados como can- 
teras abiertas (Fig. 112). La tierra de diatomeas tam- 
bién se obtiene de los lagos de Florida mediante el 
dragado con una bomba de succión y el transporte 
del material a través de canales de drenaje hasta los 
tanques de sedimentación. 

Los usos comerciales de la tierra de diatomeas son 
variados, y las investigaciones revelan contínuamen- 
te nuevas aplicaciones para este material. El uso co- 
mercial más antiguo es el de un abrasivo muy suave 
en pulimentos de plata y pastas dentales. La utiliza- 
ción para este propósito es tan conocida que muchas 
personas piensan que es el principal uso de la tierra 
de diatomeas. En un momento dado, la tierra de dia- 
tomeas fue el absorbente utilizado para la nitroglice- 
rina líquida para fabricar un explosivo (dinamita) que 
pudiera ser transportado con una seguridad compa- 
rativa. El medio inerte utilizado en la fabricación ac- 
tual de dinamita es la harina de madera. 

Alrededor de tres quintas partes de la producción 
actual de tierra de diatomeas se utiliza en la filtración 
de líquidos, especialmente los de las refinerías de 
azúcar. Cuando se añade una pequeña cantidad de 
tierra de diatomeas en polvo a una solución de azúcar 
y se fuerza la mezcla a través de un filtro prensa, la 
capa de tierra de diatomeas depositada en la tela ta- 
miza los materiales en suspensión en el líquido. Alre- 
dedor de una cuarta parte de la producción anual to- 
tal se utiliza como relleno de minerales inertes en una 


amplia variedad de productos, entre ellos pinturas y 
plásticos. En el caso de las pinturas se utiliza como un 
diluyente inerte. La adición de tierra de diatomeas a 
las pinturas utilizadas para pintar los carriles de tráfi- 
co aumenta su visibilidad nocturna. Otro uso impor- 
tante es el aislamiento de calderas, altos hornos y 
otros lugares donde se mantiene una alta temperatu- 
ra. Si la temperatura supera los 1000%EF., la tierra de 
diatomeas es un aislante térmico más eficaz que el 
magnesio o el asbesto, ya que es mucho más resisten- 
te a la contracción y no falla con el calor rojo. 


La Pared Celular 


Los diatomólogos han centrado su atención en la 
estructura de la pared, y su tratamiento taxonómico 
del grupo se basa en la estructura y la ornamentación 
de la pared. Esta especialización intensiva es en gran 
parte responsable de la terminología especial utiliza- 
da para designar las diversas partes de una pared. 
Tanto la pared sola como la pared con su protoplasto 
contenido se llaman frústulos. La pared consiste en 
dos mitades superpuestas que encajan entre sí como 
lo hacen las dos mitades de la placa Petri. La parte ex- 
terior de las dos mitades es una epiteca y la interior 
una hipoteca. La porción silicificada de cualquiera de 
ellos consiste en una valva más o menos aplanada 
cuyo margen realzado está unido a una banda de co- 
nexión o cíngulo. La banda de conexión suele estar 
firmemente unida a la valva, pero en las diatomeas 
“limpias” (aquellas en las que todo el material orgáni- 
co ha sido eliminado por agentes oxidantes) y en la 
tierra de diatomeas se ven con frecuencia bandas de 
conexión que se han separado de las valvas. La banda 
de conexión es un anillo abierto en vez de cerrado, 
con un espacio entre los extremos aproximados. Al- 
gunas diatomeas tienen bandas de conexión adicio- 





Fig. 113. Diatomeas céntricas. A-B, vista cingular y valvar de Biddulphia smithii. C-D, vista cingular y valvar de 
Actinoptychus undulatus. E, vista valvar de Isthmia enervis. (Tomado de Schttt, 1896). 
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Fig. 114. Diatomeas pennadas. A-B, vista cingular y valvar de Tabellaria fenestrata. C-D, dos valvas diferentes de 
una célula de Cocconeis pediculus. E, Navicula rhyncocephala. E, Cymbella lanceolata. 


nales (bandas intercalares) interpoladas entre la epi- 
teca y la hipoteca; y puede haber una, dos o más de 
ellas. Cuando el frústulo se encuentra de tal manera 
que el lado de la valva está arriba, se dice que está a 
la vista valvar; cuando la banda de conexión está arri- 
ba, está a la vista cingular. Según el género, una mon- 
tura de agua mostrará prácticamente todos los indivi- 
duos a la vista valvar, prácticamente todos a la vista 
cingular, o indiscriminadamente a la vista valvar y 
cingular. 

Tanto la epiteca como la hipoteca de una diatomea 
consisten en una matriz orgánica compuesta en gran 
parte de pectina (Liebisch, 1928; Mangin, 1908). La 
pared no produce ninguna reacción para la celulosa 
O la calosa. La envoltura gelatinosa acuosa que rodea 
a muchas especies planctónicas es probablemente áci- 
do péctico (Schróder, 1902). La valva y las porciones 
de la banda de conexión de la pared están silicifica- 
das, y algunos piensan que esta silicificación no es 
una simple impregnación con sílice, sino una combi- 
nación química de silicio con el material orgánico de 
la pared (Mangin, 1908). Otros sostienen que no hay 
material orgánico en la porción silicificada de la pa- 
red (Liebisch, 1928). La silicificación puede demos- 
trarse mediante la destrucción de la materia orgánica, 
ya sea por incineración o por tratamiento con agentes 
oxidantes como el ácido crómico o el clorato de pota- 
sio. La cantidad de silicificación es bastante variable. 
Suele ser escasa en las especies planctónicas y abun- 
dante en las no planctónicas. El grado de silicificación 
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de una pared depende en parte de la cantidad de ma- 
teriales silíceos disponibles en el agua, y se ha demos- 
trado que el silicato de aluminio es el compuesto más 
utilizado en la silicificación (Coupin, 1922). La abun- 
dancia de silicatos favorece la multiplicación de las 
diatomeas (Pearsall, 1923) y se ha encontrado una co- 
rrelación directa entre el aumento del número de dia- 
tomeas y la disminución de la cantidad de sílice en el 
agua (Meloche et al., 1938). Estudios en cultivo han 
demostrado que ciertas diatomeas pueden multipli- 
carse en ausencia de silicio y tienen células sin pa- 
redes silíceas (Bachrach é: Lefevre, 1929; Wiedling, 
1941). 

El material silíceo depositado en una valva no se 
deposita como una lámina lisa. En su lugar, la lámina 
es areolada o estriada y tiene las areolas o estrías en 
patrones característicos para el género y la especie. La 
ornamentación de la valva sigue uno de los dos patro- 
nes generales. En las diatomeas céntricas (Centrales) 
es radialmente simétrica respecto a un punto central 
(Fig. 113); en las diatomeas pennadas (Pennales) es 
bilateralmente simétrica o asimétrica respecto a una 
franja axial (Fig. 114). Algunas especies, especialmen- 
te las Centrales marinas, tienen marcas muy gruesas; 
ciertos Pennales tienen puntitos o estrías tan finas que 
sólo son reveladas por los mejores microscopios. 

Las marcas gruesas de muchas diatomeas céntri- 
cas marinas se deben a lugares más delgados (areo- 
las) en el depósito silíceo. Las areolas están general- 
mente delimitadas por crestas que se encuentran en 
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Fig. 115. A-B, vista superficial y sección transversal de una porción de la pared de Isthmia nervosa. C, poro medio 
de mucílago de Fragilaria virescens. D, poro terminal de mucílago de Tabellaria fenestrata. (A-B, Redibujado de Muller, 


1898; C-D, Redibujado de Múiller, 1899). 


la cara interna o externa de la valva (Fig. 115A-B). Las 
aréolas pueden tener diminutos canales verticales 
(poros) que las atraviesan o canales incompletos (po- 
roides), que no perforan completamente la pared 
(Múller, 1898, 1899, 1900, 1901). Los poros varían en 
tamaño de 0,1 a 0,6p.. 

La ornamentación de las diatomeas pennadas se 
debe a lugares delgados, no a perforaciones, en la pa- 
red. Algunos Pennales tienen valvas con una o más 
perforaciones verdaderas (Fig. 115C-D) que son me- 
dianas o polares (Gemeinhardt, 1926; Miller, 1899). 
Los lugares delgados (puntos) se encuentran en filas 
dispuestas bilateralmente con respecto a una franja 
longitudinal (el campo axial) que recorre la longitud 
de la valva. En muchos casos las filas de puntos son 
tan diminutas y están tan próximas entre sí que pare- 
cen ser estrías (Fig. 114A). El campo axial suele coinci- 
dir con el eje longitudinal de la valva, pero puede ser 
asimétrico con respecto a ella. El campo axial puede 
tener una estructura homogénea o puede estar perfo- 
rado por una ranura longitudinal, el rafe. Un campo 
axial sin una ranura longitudinal es un pseudorafe. 
Los campos axiales de las dos valvas del frústulo 
suelen ser iguales, pero hay ciertos géneros en los que 
una de las valvas tiene un rafe y la otra un pseudorafe 
(Fig. 114C-D). 

El rafe suele ser interrumpido a mitad de camino 
entre sus extremos por un engrosamiento de la pared 
(el nódulo central), y a menudo hay hinchazones si- 
milares (los nódulos polares) en ambos extremos. El 
rafe no es una simple hendidura en la pared. En su 
lugar, es una estructura extremadamente complica- 
da. 


Estructura del Protoplasto 
Inmediatamente dentro de la pared celular hay 


una capa bastante gruesa de citoplasma en la que es- 
tán incrustados el o los cromatóforos. En el interior 


de la capa citoplasmática hay una conspicua vacuola 
central. Las diatomeas pennadas suelen tener la por- 
ción central de la vacuola interrumpida por una am- 
plia banda de citoplasma en la que se encuentra un 
núcleo esférico u ovoide. Los cromatóforos varían en 
forma y número de una especie a otra. La estructura 
de los cromatóforos es bastante constante para algu- 
nos géneros y variable para otros. Por esta razón, los 
sistemas de clasificación basados en gran medida en 
los cromatóforos son insatisfactorios. Los protoplas- 
tos de los Centrales suelen contener muchos cromató- 
foros discoides o de forma irregular. Los de los Pen- 
nales suelen contener dos cromatóforos o uno solo 
irregularmente lobulado y perforado (Fig. 116). Si 
hay dos cromatóforos presentes, éstos son laminados 
y se extienden longitudinalmente a lo largo de lados 
opuestos del protoplasto (Heinzerling, 1908; Ott, 
1900). Los cromatóforos pueden contener de uno a 
varios pirenoides o pueden carecer de ellos por com- 
pleto. Los pirenoides suelen tener forma ovoide, bi- 
convexa o planoconvexa. A veces se encuentran en un 
abultamiento en la cara interna del cromatóforo, o 
completamente separados de él (Mereschkowsky, 
1903). Los pirenoides de las diatomeas son del tipo 
desnudo (es decir, desprovisto de una vaina de almi- 
dón) y su papel exacto en el metabolismo de la célula 
es incierto. Posiblemente funcionen como elaioplas- 
tos y se preocupan por la formación de aceites. 

Típicamente, los cromatóforos son de un rico color 
marrón dorado, pero algunas especies tienen croma- 
tóforos de un verde vivo o incluso de un azul brillante 
(Molisch, 1903). Se han registrado diatomeas incolo- 
ras en las que no hay cromatóforos y cuya nutrición 
es saprofita (Benecke, 1900; Richter, 1909). El color 
marrón dorado de los cromatóforos se debe a la pre- 
sencia de varias xantofilas, entre las cuales la fuco- 
xantina está presente en mayor abundancia (véase la 
Tabla 1, página 3). 

Las grasas son las principales reservas alimenti- 
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Fig. 116. Vista valvar y cingular de los cromatóforos de varias diatomeas. A, Navicula radiosa. B, Rhoicosphenia cur- 
vata. C, Eunotia diodon. D, Cymatopleura solea f. interrupta. (Redibujado de Ott, 1900). 


cias formadas por la actividad fotosintética de los cro- 
matóforos. Se acumulan en forma de gotas, a menudo 
de un tamaño considerable, ya sea en el citoplasma o 
en los cromatóforos. El hecho de que las grasas son 
una reserva alimenticia se demuestra por su gradual 
desaparición cuando las células se mantienen conti- 
nuamente en una habitación oscura. Las reservas fo- 
tosintéticas también pueden acumularse como leuco- 
sina, y el estudio de la leucosina en las diatomeas in- 
dica que es un carbohidrato (von Stosch, 1951b). 

Las células de una diatomea son uninucleadas y el 
núcleo es esférico a biconvexo. En las diatomeas cén- 
tricas se encuentra incrustada en el citoplasma junto 
a la pared celular; en la mayoría de las especies pen- 
nadas se encuentra en un puente citoplasmático a tra- 
vés del medio del protoplasto. Numerosas investiga- 
ciones citológicas han demostrado que el núcleo tiene 
una membrana nuclear definida, uno o más nucleo- 
los, y una red cromática en el espacio intermedio en- 
tre ambos. La división nuclear es mitótica, general- 
mente con la formación de un número considerable 
de cromosomas. 


La Locomoción de las Diatomeas 


Muchas de las diatomeas pennadas de vida libre, 
y algunas de las coloniales, tienen la capacidad de 
moverse espontáneamente. Todas las diatomeas pen- 
nadas con esta habilidad tienen un rafe. El movimien- 
to de una diatomea se realiza generalmente por una 
serie de movimientos bruscos y siempre en el eje lon- 
gitudinal. Después de que una célula se ha movido 
hacia adelante por una corta distancia, se detiene por 
un corto tiempo y luego, con el mismo movimiento 
brusco, se mueve hacia atrás a lo largo de casi la mis- 
ma ruta. A veces el movimiento es suave en vez de 
brusco, pero siempre hay una progresión hacia ade- 
lante y hacia atrás. Por otro lado, ninguna de las dia- 
tomeas céntricas se mueve independientemente. 

Se han avanzado numerosas teorías para explicar 
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la motilidad de las diatomeas, pero la teoría de Mú- 
ller sobre el flujo citoplasmático es ahora casi univer- 
salmente aceptada como la explicación de la locomo- 
ción de las bacilariofíceas. La íntima conexión entre el 
movimiento y la presencia del rafe se puso de mani- 
fiesto cuando se demostró que la motilidad se limita 
a las especies pennadas que tienen un rafe verdadero 
(Múller, 1889). Por lo tanto, un rafe verdadero no es 
una simple hendidura. En cambio, es una estructura 
extremadamente complicada, y la de Pinnularia (Fig. 
117) puede citarse como bastante típica. En Pinnularia 
el rafe se interrumpe a mitad de camino entre sus ex- 
tremos por un engrosamiento de la pared (nódulo 
central) y hay engrosamientos similares (nódulos po- 
lares) en ambos extremos del rafe. Como se ve en la 
vista valvar, el rafe es una hendidura sigmoide que 
va de un nódulo polar al nódulo central y de ahí al 
otro nódulo polar (Fig. 117B). Esta hendidura, como 
se ve en la sección vertical a mitad de camino entre 
los nódulos polares y centrales (Fig. 117C), no es una 
ranura vertical sino que tiene forma de > (Muller, 
1889, 1896). La parte superior de la > se llama la fisura 
exterior y la parte inferior se llama la fisura interior. 
Cerca de la proximidad de ambos nódulos polares la 
fisura exterior se dobla en un semicírculo y termina 
en una expansión lineal llamada la hendidura polar 
(Fig. 117F). En la misma región, la fisura interna se 
dobla en dirección opuesta a la externa y termina en 
una hendidura infundibular que se abre en la cara 
interna de la pared celular. A ambos lados del nódulo 
central las fisuras externas e internas están conecta- 
das por canales verticales (Fig. 117A) (Múller, 1889, 
1896). En la región del nódulo central las fisuras inter- 
nas de las porciones posteriores y anteriores de la pa- 
red están conectadas entre sí por un canal horizontal. 
Los rafes verdaderos de otras diatomeas pennadas 
son esencialmente los mismos que en Pinnularia, pero 
estos difieren entre sí en detalles menores (Múller, 
1889, 1896, 1909; Hustedt, 1926, 1926a, 1928, 1928a, 
1929, 1929a). 
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Fig. 117. Estructura del rafe de Pinnularia. A, sección vertical longitudinal del frústulo. B, vista superficial de la 
valva. C, sección vertical de la pared de la valva cortada en el plano CC de la Fig. F. D, sección similar cortada en 
DD. E, una sección similar cortada en EE. F, vista superficial de la porción terminal de la valva mostrando las 
fisuras interna y externa. (A-B, Modificado de Múller, 1889; C-F, Redibujado de Múiller, 1896). 


Según la teoría de Miller, la locomoción de las 
diatomeas se debe a un flujo de citoplasma a lo largo 
de la cara libre de la fisura exterior. Comenzando en 
la hendidura polar, la corriente se mueve a lo largo 
de la cara libre de la fisura exterior hasta el nódulo 
central y luego se mueve verticalmente hacia adentro 
a través del canal vertical. Coincidiendo con esto hay 
un flujo ascendente de citoplasma a través del otro 
canal vertical en el nódulo central, y este flujo fluye a 
lo largo de la cara libre de la fisura exterior hasta la 
hendidura polar en el otro extremo de la pared 
celular. En las fisuras internas a ambos lados del nó- 
dulo central hay una corriente compensatoria de cito- 
plasma que viaja en dirección opuesta a la corriente 
de las fisuras externas. 
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La propulsión del frústulo está en una dirección 
opuesta a la corriente citoplasmática en la fisura exte- 
rior (Fig. 118). Se cree que el movimiento se debe a las 
corrientes de agua establecidas por el citoplasma flu- 
yente y a las corrientes ciclónicas establecidas en la 
región de los nódulos polares. Este concepto se basa 
en la observación del comportamiento de las partícu- 
las en suspensión cuando las células se montan en 
tinta India diluida. Las vistas cingulares de las células 
montadas en tales suspensiones muestran que hay un 
flujo lineal de partículas desde el nódulo polar al nó- 
dulo central, un remolino de partículas en la región 
del nódulo central, y un flujo lineal de partículas des- 
de el nódulo central al otro nódulo polar. 
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Fig. 118. Diagrama del flujo del citoplasma en la cara externa del frústulo de Pinnularia. La flecha negra indica la 
dirección del movimiento del frústulo. (Modificado de Múiller, 1893). 
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Fig. 119. Cuatro etapas en la división celular de Navicula oblonga. (Redibujado de Lauterborn, 1896). 


División Celular 


Cuando una diatomea se divide, generalmente se 
forman dos células hijas de tamaño ligeramente dife- 
rente. El primer indicio de división es una expansión 
del protoplasto que causa una ligera separación de la 
epiteca y la hipoteca superpuestas. A esto le sigue 
una división mitótica del núcleo en un plano perpen- 
dicular a las valvas (Fig. 119A). La división nuclear 
de las diatomeas pennadas suele ir acompañada de 
una división de los cromatóforos. Si una célula tiene 
un solo cromatóforo, su división es siempre longitu- 
dinal; si hay dos cromatóforos, su división puede ser 
longitudinal o transversal (Ott, 1900). Las especies 
con numerosos cromatóforos no tienen una biparti- 
ción de ellos hasta después de que se hayan formado 
las células hijas. Los pirenoides, al menos en los cro- 
matóforos con que llevan unos conspicuos, aumentan 
en número por división y no por formación de novo 
(Heinzerling, 1908). La duplicación de los órganos 
celulares va seguida de una bipartición longitudinal 
del protoplasto en un plano paralelo a las valvas (Fig. 
119A-B). Uno de los protoplastos hijos se encuentra 
dentro de la epiteca de la pared de la célula madre y 
el otro dentro de la hipoteca (Fig. 119D). Cada proto- 
plasto hijo pronto segrega una nueva mitad de pared 
junto a su cíngulo y su cara libre. La media pared re- 
cién formada es siempre la hipoteca del frústulo hijo, 
y la vieja media pared recibida de la célula madre, 
independientemente de si fue anteriormente una 
epiteca o una hipoteca, es siempre la epiteca. Por lo 
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tanto, se deduce que en una población descendiente 
de una sola célula, la mitad de las células tienen una 
epiteca que fue secretada en la generación celular 
anterior, una cuarta parte de ellas una epiteca que fue 
secretada dos generaciones atrás, una octava parte de 
ellas una epiteca secretada tres generaciones atrás, y 
así sucesivamente hasta que hay dos células, cada 
una con una epiteca derivada de la célula original 
(Fig. 120). 

La utilización de las dos medias paredes antiguas 
como epitecas de las células hijas da como resultado 
que una célula sea del mismo tamaño que la madre y 
la otra sea ligeramente más pequeña. Teóricamente, 
esta disminución progresiva del tamaño celular [a 
veces conocida como la ley de Macdonald-Pfitzer 
(Macdonald, 1869; Pfitzer, 1871, 1882)] daría lugar a 
una población con ciertas células apreciablemente 
más pequeñas que otras células sólo ligeramente más 
pequeñas que el progenitor original, y sólo una célula 
del mismo tamaño que el progenitor (Fig. 120). Un co- 
rolario de la ley Macdonald-Pfitzer es que la disminu- 
ción progresiva del tamaño no continúa indefinida- 
mente porque las células de cierto tamaño reducido 
forman auxosporas (véase la sección siguiente) que 
dan lugar a células vegetativas de tamaño máximo 
para la especie. 

La validez de la ley Macdonald-Pfitzer ha sido 
probada en clones desarrollados a partir de una sola 
célula. Se ha descubierto que muchas especies tienen 
esta progresiva disminución de tamaño (Geitler, 
1932; Locker, 1950; Meinhold, 1911; Wiedling, 1948). 
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Fig. 120. Diagrama que muestra la disminución progresiva del tamaño de ciertos frústulos a través de sucesivas 


generaciones de células de una diatomea. 
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Fig. 121. A, auxospora de Surirella saxonica, una diatomea pennada. B, auxospora de Melosira islandica, una diato- 
mea céntrica. (A, Redibujado de Karsten, 1900; B, Tomado de Miller, 1906). 


Sin embargo, se han encontrado otras especies en las 
que no hay una disminución apreciable de tamaño 
(Allen € Nelson, 1910; Gemeinhardat, 1927; Locker, 
1950; Richter, 1909; Wiedling, 1948). La duración de 
la progresión del tamaño máximo al mínimo depende 
principalmente de la tasa de división celular. Sin du- 
da, esto varía mucho de una especie a otra, pero inclu- 
so en las condiciones más favorables es probable que 
lleve mucho tiempo. Se ha obtenido alguna indica- 
ción del tiempo transcurrido en condiciones natura- 
les a partir de un estudio de los sucesivos depósitos 
de frústulos de diatomeas depositadas en los lagos de 
Suiza. Aquí se ha estimado que, para ciertas especies 
de plancton, el intervalo de tiempo es de 2 a 5 años 
(Nipkow, 1928). 


Auxosporas 


Tarde o temprano, la disminución progresiva del 
tamaño de las diatomeas se compensa con la produc- 
ción de auxosporas (Fig. 121). Las auxosporas de la 
mayoría de los Pennales son de naturaleza cigótica y 
son el resultado de la unión gamética o de la autoga- 
mia, pero en ciertos casos se forman partenogenética- 
mente. Durante mucho tiempo se pensó que las au- 
xosporas de los Centrales se formaban asexualmente, 
pero es muy probable que también sean de naturale- 
za cigótica. La liberación de la auxospora implica la 
liberación del protoplasto de las paredes que lo rode- 
an, una expansión considerable del protoplasto libe- 
rado desnudo, y luego la secreción de una pared sili- 
cificada de dos partes alrededor del protoplasto. Esta 
pared puede ser lisa u ornamentada y en este último 
caso la ornamentación no es idéntica a la de las célu- 
las vegetativas de la especie. La auxospora expandida 
se divide para formar dos células vegetativas cuyo ta- 
maño está cerca del máximo de la especie. Dado que 
la división del núcleo de la auxospora es mitótica, la 
primera generación de células vegetativas y todas las 


generaciones subsiguientes de células vegetativas 
son diploides. 


Auxosporas de las Diatomeas Pennadas 


Las auxosporas de las diatomeas pennadas pue- 
den formarse de cualquiera de las cinco maneras si- 
guientes: (1) por dos células que se conjugan para for- 
mar una sola auxospora; (2) por dos células que se 
conjugan para formar dos auxosporas; (3) por dos cé- 
lulas que se envuelven en una envoltura común, pero 
cada una dando lugar a una auxospora sin conjuga- 
ción; (4) por una célula solitaria dando lugar a una 
auxospora; y (5) por una célula solitaria dando lugar 
a dos auxosporas. Los dos primeros de los métodos 
anteriores son obviamente sexuales; superficialmente 
los tres últimos métodos parecen ser asexuales, pero 
el estudio citológico ha demostrado que pueden ser 
sexuales. 

Las células que producen células por el primer 
método (conjugación en pares para formar una sola 
auxospora) pueden ser células hermanas o pueden 
ser dos que no se derivan de un progenitor común. 
En cualquiera de los casos, las dos están encerradas 
por una envoltura gelatinosa común. Generalmente 
se encuentran lado a lado dentro de la envoltura, pero 
en ciertos casos se encuentran de extremo a extremo 
(Karsten, 1900). Varias especies han sido investigadas 
citológicamente y se ha encontrado que tienen una di- 
visión meiótica de los núcleos de las células conjuga- 
das. En Surirella saxonica, la primera diatomea en la 
que se mostró la meiosis (Karsten, 1912), uno de los 
núcleos resultantes de la meiosis se agranda y el resto 
se degenera. Después de esto los protoplastos esca- 
pan de las paredes y se unen para formar un cigoto 
en el que los dos núcleos haploides pronto se unen 
para formar un único núcleo diploide. El cigoto se 
alarga entonces para formar una auxospora cuyo eje 
largo es paralelo a los ejes largos de los frústulos va- 
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Fig. 122. Diagrama que muestra la formación de una auxospora por la conjugación de dos células de la diatomea 
pennada Cocconeis placentula var. klinoraphis. A-C, meiosis y degeneración de todos los núcleos excepto uno en 
cada frústulo. D, unión gamética. E, cigoto joven. F-G, agrandamiento del cigoto para formar una auxospora. 


(Diagrama basado en Geitler, 19274). 


cios de las células conjugadas. Las células conjugadas 
de Cocconeis pediculus y C. placentula var. klinoraphis 
tienen una degeneración inmediata del núcleo hijo 
después de la primera división meiótica (Geitler, 
1927a). El núcleo persistente se divide entonces y uno 
de sus núcleos hijos se degenera (Fig. 122A-C). Los 
dos protoplastos, cada uno de los cuales contiene un 
núcleo haploide, se unen para formar un cigoto binu- 
cleado que más tarde se vuelve uninucleado por la fu- 
sión de los dos núcleos. El cigoto se agranda y se con- 
vierte en una auxospora. 

Las células que producen auxosporas por el se- 
gundo método (al conjugarse para formar dos auxos- 
poras) tienen ambos protoplastos que se dividen para 
formar dos gametos (Fig. 123). Se ha demostrado que 
en ciertos géneros los núcleos se dividen meiótica- 
mente y dos de los cuatro núcleos se degeneran antes 
de la citocinesis en dos gametos (Cholnoky, 1927, 
1928, 1929, 1933; Geitler, 1927c, 1928a; K. Meyer, 1929; 
Subrahmanyan, 1948). Las células de otras especies 
han demostrado formar cuatro núcleos, dos de los 
cuales se degeneran después de la citocinesis. Presu- 
miblemente estas divisiones nucleares también son 
meióticas, pero esto no se ha establecido definitiva- 
mente. El plano de división para formar dos gametos 
puede estar en ángulo recto con los ejes largos de las 
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células emparejadas (Karsten, 1896, 1897; Klebahn, 
1896) o puede ser paralelo a los ejes largos (Geitler, 
1927b, 1928a). Los dos gametos formados por la célu- 
la pueden ser de tamaño igual o desigual. Los game- 
tos de tamaño desigual pueden ser el resultado de 
una división desigual (Fig. 123D) del protoplasto ori- 
ginal (Geitler, 1927b); o la división puede ser en dos 
gametos de igual tamaño y uno de ellos en aumento 
(Karsten, 1896). Los dos gametos formados por una 
célula suelen unirse con los de la otra célula en lugar 
de estar juntos. En la mayoría de los casos, ambos ga- 
metos de una pareja que se une son ameboides y su 
unión se produce a mitad de camino entre los frústu- 
los parentales. Con menos frecuencia, el gameto de 
una pareja que se une es ameboide y el otro inmóvil. 
Cuando esto ocurre, los dos gametos producidos por 
una célula pueden ser ameboides y los dos produci- 
dos por la otra célula son inmóviles (Subrahmanyan, 
1948); o cada célula puede formar un gameto ameboi- 
de y un gameto inmóvil. Esta última condición se da 
tanto en las especies que producen gametos de igual 
tamaño como en las que producen gametos de tama- 
ño desigual. Cuando el tamaño es desigual, el gameto 
menor es ameboide y los frústulos están orientados 
de tal manera que el gameto menor del frústulo se en- 
cuentra frente al mayor del otro frústulo (Fig. 123D). 
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Fig. 123. Diagrama que muestra la formación de dos auxosporas por dos células conjugadas de la diatomea pen- 
nada Cymbella lanceolata. A-C, meiosis y degeneración de dos núcleos en cada frústulo. D, después de la división 
de cada protoplasto en dos gametos de tamaño desigual. E, cigotos jóvenes. F-G, alargamiento del cigoto para 


formar auxosporas. (Diagrama basado en Geitler, 1927b). 


Ambos cigotos resultantes de la fusión de dos con- 
juntos de cigotos se alargan en auxosporas considera- 
blemente más largas que las células madre. La elon- 
gación en auxosporas puede ser paralela a los ejes lar- 
gos de los frústulos progenitores (Fig. 123G) o en án- 
gulo recto con ellos. 

La producción de auxosporas según el tercer mé- 
todo (un par de células que forman dos auxosporas 
sin conjugación) es poco frecuente. En el único caso 
en que esto se ha estudiado citológicamente debe in- 
terpretarse como un desarrollo partenogenético de 


un gameto diploide en una auxospora (Geitler, 
1927a). El núcleo de ambas células se contrae como 
una sinapsis, lo que da lugar a cromosomas indivi- 
duales en lugar de pares de cromosomas. A continua- 
ción, se produce la habitual doble división, con un 
núcleo que se degenera después de la primera divi- 
sión y otro que se desintegra después de la segunda 
(Fig. 124). El resultado es una célula uninucleada en 
la que el protoplasto es un gameto con un número di- 
ploide en lugar de un número haploide de cromoso- 
mas. Este gameto con un núcleo diploide forma direc- 





Fig. 124. Diagrama que muestra la formación partenogenética de una auxospora en cada una de las dos células 
“conjugadas” de la diatomea pennada, Cocconeis placentula var. lineata. A-C, dos mitosis sucesivas y la degenera- 
ción de todos los núcleos salvo uno en cada frústulo. D, elongación de los protoplastos para formar auxosporas. 
(Diagrama basado en Geitler, 19274). 
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Fig. 125. Formación de “microsporas” en Biddulphia mobiliensis. A, células vegetativas recientemente divididas. 
B-E, etapas en la bipartición repetida de protoplastos. F, “microsporas” antes de la liberación. G, “microspora” 


de natación libre. (Redibujado de Bergon, 1907). 


tamente una auxospora. 

La producción de auxosporas según el cuarto mé- 
todo (una sola célula que forma una sola auxospora) 
puede producirse de varias maneras. Se ha descubier- 
to que una diatomea tiene una división meiótica de 
los núcleos en las células solitarias, y a esto le sigue 
una degeneración parcial de dos de los cuatro núcleos 
resultantes (Geitler, 1939). El protoplasto se divide 
entonces para formar dos gametos, cada uno con un 
núcleo normal y otro degenerado. Estos gametos her- 
manos se unen para formar un cigoto que se agranda 
y se convierte en una auxospora. En otra diatomea en 
la que una sola célula produce una sola auxospora se 
ha encontrado que la meiosis no va seguida de cito- 
cinesis y que los núcleos haploides hermanos se fu- 
sionan para formar un núcleo diploide en la auxospo- 
ra que se agranda (Geitler, 1928b, 1932). Las pruebas 
presentadas en apoyo de este último tipo de fusión 
autogámica de núcleos no son demasiado convincen- 
tes. 

La producción de auxosporas según el quinto mé- 
todo (una sola célula que produce dos auxosporas) es 
poco frecuente y ninguno de los casos notificados se 
ha investigado citológicamente (Karsten, 1897a). 


Auxosporas de las Diatomeas Céntricas 


Las auxosporas se conocen en una amplia varie- 
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dad de Centrales, y en todos los casos se produce una 
sola auxospora por una célula antigua o por una re- 
cientemente dividida (Fig. 121B). Durante mucho 
tiempo, se pensó que las auxosporas de los Centrales 
eran de naturaleza asexual, pero el descubrimiento 
de la división nuclear en relación con su formación 
pone en duda esta interpretación. 

El problema de las auxosporas de las diatomeas 
céntricas también está relacionado con la naturaleza 
de las llamadas microsporas de los Centrales. Se han 
registrado para numerosas especies, especialmente 
para las especies oceánicas de plancton. El número de 
“microsporas” dentro de una célula es múltiplo de 
dos y según la especie es 4, 8, 16, 32, 64, o 128. Las pri- 
meras pruebas citológicas mostraron que una célula 
que produce “microsporas” podría tener una divi- 
sión repetida y simultánea de los núcleos y una divi- 
sión citoplasmática después de la última serie de divi- 
siones nucleares (Karsten, 1904; Schmidt, 1923), o una 
división citoplasmática podría seguir a cada división 
nuclear hasta que se hayan formado 8, 16, 32 0 64 pro- 
toplastos uninucleados (Fig. 125) (Bergon, 1907; Hof- 
ker, 1928). Un estudio citológico más reciente ha de- 
mostrado que la meiosis se produce durante la serie 
de divisiones nucleares que acompañan a la forma- 
ción de “microsporas” (Geitler, 1952; Hofker, 1928; 
Schmidt, 1931, 1933; von Stosch, 1951). Se ha demos- 
trado que la motilidad de un número suficiente de es- 
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Fig. 126. Diagrama de las etapas en la formación oógama de la auxospora de la diatomea céntrica Melosira varians. 
A-E, división meiótica del núcleo y formación de los anterozoides en una célula anteridial. F-J, célula oogonial. 
F-G, primera división meiótica y entrada del anterozoide durante la telofase. H-I, segunda división meiótica y 
antes de la unión de los núcleos masculino y femenino. J, después de la unión de los núcleos masculino y femeni- 
no y al principio de la expansión del cigoto para formar una auxopora. (Diagrama basado en von Stosch, 1951). 
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Fig. 127. Diagrama mostrando la formación autógama de una auxospora en la diatomea céntrica Cyclotella mene- 
ghiniana. A-C, división meiótica para formar cuatro núcleos haploides. D, degeneración de dos núcleos y el co- 
mienzo de la fusión de los otros dos núcleos. E, fusión nuclear completada y protoplasto ampliándose para for- 
mar una auxospora. (Diagrama basado en lyengar y Subrahmanyan, 1943). 


pecies justifica la suposición de que las “microspo- 
ras” de todas las especies tienen flagelos. Se ha descri- 
to que los de ciertas especies tienen un flagelo (Ber- 
gon, 1907; Schiller, 1919); se dice que los de otras es- 
pecies son biflagelados (Pavillard, 1914; Schmidt, 
1923). 

Durante mucho tiempo se pensó que las “micros- 
poras” eran generalmente de naturaleza zoospórica, 
pero también se sugirió que eran isogametos 
(Schmidt, 1923). Se propuso una interpretación total- 
mente diferente cuando un cargamento de plancton 
vivo del medio del Océano Atlántico mostró “micros- 
poras” móviles de Chaetoceros nadando por las células 
con contenido indivisible (Went, como se citó en Gei- 
tler, 1932, pp. 11-12). Según esta interpretación, las 
“microsporas” son gametos masculinos móviles (an- 
terozoides) que escapan de una célula madre y nadan 
hacia una célula femenina que contiene un solo proto- 
plasto (el óvulo) que no se libera de la célula. Se ha 
demostrado una unión oogámica de gametos para 
muchas otras diatomeas céntricas (Geitler, 1952; von 
Stosch, 1950, 1951, 1951a) y se ha descubierto que el 
cigoto se convierte en una auxospora. En una célula 
cuyo protoplasto forma un óvulo, el núcleo se divide 
meióticamente, y en los dos géneros donde los deta- 
lles citológicos han sido más estudiados un anterozoi- 
de entra en el óvulo antes de que se complete la me- 
iosis. En Melosira entra después de que el núcleo ha 
completado la primera división meiótica (von Stosch, 
1951); en Cyclotella entra durante la profase de la pri- 
mera división (Geitler, 1952). Sin embargo, la fusión 
nuclear no se produce en ninguno de los dos hasta 
después de que la meiosis haya sido completada (Fig. 
126H-D. 

Las auxosporas de las diatomeas céntricas tam- 
bién pueden formarse por autogamia. En Cyclotella 
meneghiniana, la célula que produce una auxospora 
tiene una división meiótica del núcleo (Iyengar €: Su- 
brahmanyan, 1942). Dos de los núcleos formados co- 
mo resultado de la meiosis se unen y los otros dos se 
degeneran (Fig. 127). El protoplasto con el núcleo re- 
sultante de la fusión se agranda entonces para formar 
una auxospora. 


Estatosporas 


Se pueden formar esporas de paredes gruesas (lla- 
madas de manera variada estatosporas, endosporas o 
cistes) dentro de los frústulos de las diatomeas céntri- 
cas (Fig. 128). Se encuentran con mayor frecuencia en 
las especies de plancton marino, pero también se han 
encontrado en tres especies de plancton de agua dul- 
ce. En su formación, el protoplasto se retrae del frús- 
tulo y luego segrega una nueva pared compuesta de 
dos mitades superpuestas. La pared de la estatospora 
difiere de la célula madre vegetativa tanto en lo que 
respecta a la ornamentación como a las espinas que 
lleva (Boyer, 1914; Mangin, 1912; Schitt, 1896). Se 
desconocen los detalles de la formación de las estatos- 
poras, pero es probable que se formen de la misma 
manera endoplasmática que las esporas homólogas 
de las crisofíceas y las xantofíceas. 


Clasificación 


Prácticamente todos los tratados sobre diatomeas 
escritos en el último medio siglo siguen la clasifica- 
ción de Schútt (1896), que se basa enteramente en la 
estructura de la pared celular. Este sistema tiene la 
gran ventaja de ser igualmente aplicable a las diato- 
meas vivas y a las conocidas sólo en estado fósil. 
Schútt colocó todas las diatomeas en una sola familia 
y estableció subfamilias, tribus, subtribus y otras ca- 
tegorías familiares para mostrar las afinidades entre 
los géneros estrechamente relacionados y los más le- 
janos. Los trabajos posteriores han elevado a las dos 
subfamilias de Schútt al rango de órdenes y han dado 
a sus categorías en cada una de las dos subfamilias un 
rango correspondientemente mayor. Schiitt diferen- 
ció entre sus dos subfamilias basándose en la orna- 
mentación de las valvas; una con una ornamentación 
simétrica radial y la otra con una ornamentación si- 
métrica bilateral con respecto al eje largo de la valva. 
Esta distinción parece ser artificial, pero es bastante 
natural y está correlacionada con muchos otros carac- 
teres. Las diatomeas céntricas (Centrales) suelen te- 
ner muchos cromatóforos, siempre están inmóviles, 
producen estatosporas y tienen una formación oóga- 
ma de auxosporas. Las diatomeas pennadas (Penna- 
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Fig. 128. Estatosporas de Chaetoceros elmorei. A, dos frústulos, cada uno de las cuales contiene una estatospora in- 
madura. B, estatospora madura. (Redibujado de Boyer, 1914). 


les) suelen tener sólo uno o dos cromatóforos, a me- 
nudo son capaces de un movimiento espontáneo, y 
forman auxosporas por una conjugación isógama o 
anisógama de aplanogametos. 
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Las células de las feofitas, las algas pardas, tienen 
cromatóforos de color marrón amarillento porque las 
xantofilas están presentes en mayor abundancia que 
otros pigmentos. Hay seis xantofilas, tres de las cua- 
les se encuentran sólo en las algas pardas (ver Tabla 
1, página 3). Las reservas de carbohidratos se almace- 
nan en estado soluble, siendo las dos principales re- 
servas la laminarina y el manitol. 

Los talos de las feofitas son siempre pluricelulares 
y generalmente de tamaño macroscópico y forma dis- 
tintiva. Las células reproductivas móviles, indepen- 
dientemente de si son zoospóricas o gaméticas, son 
piriformes, con dos flagelos insertados lateralmente, 
uno de los cuales es barbulado. La reproducción ase- 
xual se produce por zoosporas o por aplanosporas sin 
paredes. La mayoría de los géneros se reproducen se- 
xualmente, y la reproducción sexual puede ser isóga- 
ma, anisógama u oógama. En el ciclo vital de la mayo- 
ría de los géneros hay una alternancia de generacio- 
nes esporofíticas y gametofíticas de vida libre y la al- 
ternancia puede ser isomórfica o heteromórfica. 

Hay unos 195 géneros y 1.000 especies de algas 
pardas. 


Distribución 


Hay tres raras feofitas dulceacuícolas. Todas las 
demás son marinas. En general, las feofitas marinas 
son algas de aguas frías. Son el elemento predomi- 
nante en la flora litoral de los mares Ártico y Antárti- 
co, y constituyen un elemento progresivamente me- 
nos abundante en la flora a medida que se avanza 
hacia los trópicos. Sin embargo, algunas de las algas 
pardas, en particular los Dictyotales y Sargassum, son 
algas de aguas cálidas. 

Muchas de las especies marinas crecen adherídas 
a las rocas o a algún otro sustrato inanimado. Otras 
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especies crecen en asociación con otras algas, ya sea 
como epífitas o endofitos. En muchos casos, como 
Myrionema strangulans, las algas pardas crecen sólo 
sobre una única especie hospedante. 

Hay una clara zonificación vertical de las algas 
pardas marinas en cualquier estación. Muchas espe- 
cies crecen sólo en la región intermareal e incluso 
aquí hay una distribución vertical definida. Las algas 
de las rocas (Fucaceae) suelen estar restringidas a la 
parte superior del litoral y los quelpos (Laminariales) 
a la parte inferior. Otros géneros litorales, como Spha- 
celaria y Leathesia, tienden a restringirse a la zona me- 
dia del litoral. También hay especies que crecen sólo 
en la región sublitoral. Las más notables son algunas 
de las algas gigantes que se encuentran a lo largo de 
la costa del Pacífico de este país. Estas algas crecen en 
arrecifes rocosos de 10 a 20 metros bajo la superficie 
del océano. Las algas están ancladas al arrecife por un 
órgano fijador del que surge un largo y delgado eje 
cuya parte superior se expande en una serie de lámi- 
nas que flotan en la superficie del agua. Otras feofitas 
sublitorales, como ciertas especies de Sargassum y de 
Desmarestia, nunca se extienden a la superficie del 
agua. Las algas pardas sublitorales de los mares del 
norte rara vez se encuentran por debajo del nivel de 
25 metros, pero en aguas más cálidas, como las de la 
costa de Florida (Taylor, 1928) y en el Mediterráneo 
(Funk, 1927), pueden crecer a mayores a mayores 
profundidades. La mayor profundidad a la que se 
han encontrado algas pardas es de 110 metros (Funk, 
1927). 


Usos Económicos 
En un tiempo, la ceniza obtenida de la quema de 


quelpos y algas fucoides arrojados a la orilla por ven- 
davales eran una importante fuente de potasio y yo- 
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do. Sin embargo, el descubrimiento de depósitos mi- 
nerales que contienen estos elementos ha hecho que 
la recuperación de las algas no sea rentable. 

El gel coloidal algina obtenida de los quelpos se 
utiliza en una amplia variedad de industrias. La algi- 
na comprende alrededor del 10% del peso húmedo de 
los quelpos. Es en su totalidad o en gran parte, la sal 
de calcio del ácido algínico, un ácido poliúrico con la 
fórmula empírica (CóHs06)n (Kylin, 1915; Miwa, 1932; 
Tseng, 1945). Una cierta cantidad de algina se extrae 
de los quelpos (Alaria y Laminaria) que crecen a lo 
largo de las costas de Europa. Hasta hace muy poco 
tiempo el costo de producción de algina en Europa 
era alto porque los quelpos tenían que ser cosechados 
a mano. El desarrollo de un dispositivo mecánico 
capaz de recolectar quelpos directamente de las rocas 
en las que crecen ha reducido enormemente el costo 
de la recolección de quelpos en las aguas europeas. 
En la costa del Pacífico de los Estados Unidos, la algi- 
na se obtiene exclusivamente de Macrocystis, un quel- 
po que crece en rodales en alta mar y con la parte su- 
perior flotando en la superficie del agua. Aquí, la re- 
colección mecánica es un asunto mucho más simple. 
Macrocystis se cosecha por medio de barcazas (Fig. 
129) equipadas con cuchillas en forma de guadaña 
que se colocan a unos 3 pies por debajo de la superfi- 
cie del agua. La tripulación de cinco hombres de una 
barcaza puede cosechar 300 toneladas de quelpos en 
un día. 

Uno de los usos de la algina es la fabricación de 
helados, y prácticamente todos los productores co- 
merciales de helados añaden algina antes de congelar 
su producto. Esto evita que el agua del helado forme 
cristales de hielo gruesos y así se obtiene un producto 
más suave. Las propiedades de retención de agua de 
la algina se utilizan de diversas maneras en la indus- 
tria panadera, incluida la adición de algina a los gla- 
seados para evitar un secado indebido. La naturaleza 


coloidal de la algina la hace útil como agente de sus- 
pensión y emulsificación. En la industria del caucho 
se utiliza como agente cremoso y estabilizador en la 
elaboración de látex de caucho natural y sintético. 
Cuando se añaden a la pintura, los alginatos ayudan 
a mantener los pigmentos en suspensión y hacen que 
un producto pueda ser pintado en una superficie sin 
mostrar marcas de pincel. Los alginatos también se 
utilizan como agentes de suspensión en una amplia 
variedad de productos farmacéuticos. 

El kombu, un producto elaborado a partir de di- 
versos quelpos, especialmente de Laminaria y Alaria, 
se utiliza ampliamente como alimento en Japón. Se 
hierve con pescado, carne o en sopas, y se come sola 
como verdura cocida. En los años anteriores a la 
Segunda Guerra Mundial se cosecharon anualmente 
más de un cuarto de millón de toneladas de quelpo 
para la fabricación de kombu (Chapman, 1950). Los 
quelpos son recogidos por los pescadores y esparci- 
dos para secarlos. Los quelpos secos son enviados a 
los fabricantes para su conversión en kombu (H. M. 
Smith, 1905). Al llegar a la fábrica, los quelpos secos 
se hierven en agua dulce durante unos minutos y lue- 
go se dejan secar hasta que la superficie ya no esté hú- 
meda. Las láminas se extienden una por una en pren- 
sas de madera plana y toda la masa se comprime lo 
más fuerte posible. La masa comprimida se reduce 
entonces a pedazos por planos manuales, el corte se 
hace a lo largo de los bordes de las láminas paralelas 
de los quelpos. El kombu también se prepara remo- 
jando los quelpos en vinagre y luego se desmenuzan 
una por una. 


Estructura Celular 
Las células de las feofitas tienen una pared distin- 


tiva y diferenciada en una porción interior firme y 
una porción exterior gelatinosa. El componente prin- 





Fig. 129. Una barcaza cosechando Macrocystis a lo largo de la costa de California. (Fotografía cortesía de Kelco Com- 


pany, San Diego, California). 
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cipal de la porción firme es la celulosa, que se consi- 
dera químicamente idéntica a la de las plantas vascu- 
lares (Percival €: Ross, 1948). La porción gelatinosa de 
las paredes celulares consiste en algina, y en los talos 
no filamentosos puede llenar todos los espacios inter- 
celulares. 

Los protoplastos de las células vegetativas gene- 
ralmente tienen una vacuola central y un solo núcleo. 
Los núcleos se asemejan a los de las plantas vascula- 
res en que hay una membrana nuclear, un nucleolo y 
una red cromática. La división nuclear es mitótica y 
en un número considerable de géneros hay centrosfe- 
ras o centrosomas en los focos polares de la figura mi- 
tótica. Los géneros en los que se han encontrado estos 
cuerpos polares incluyen los de los Sphacelariales 
(Higgins, 1931; Swingle, 1897), Cutleriales (Yama- 
nouchi, 1912, 1913), Dictyotales (Carter, 1927; Haupt, 
1932; Mottier, 1900; Williams, 1904, 1904a), Punctaria- 
les (Mathias, 1935), Laminariales (McKay, 1933) y Fu- 
cales (Farmer € Williams, 1898; Strasburger, 1897; 
Walker, 1931; Yamanouchi, 1909). 

Las células vegetativas de las algas pardas gene- 
ralmente contienen más de un cromatóforo. Algunas 
especies tienen cromatóforos disciformes; otras tie- 
nen cromatóforos alargados y aplanados con un con- 
torno muy irregular. Los cromatóforos carecen de pi- 
renoides, pero ellos (o el citoplasma) pueden conte- 
ner uno o más gránulos de fucosana blanquecinos de 
forma irregular. En un momento dado se pensó que 
los gránulos de fucosana eran una reserva alimenticia 
insoluble almacenada en la célula. Hoy en día, se in- 
terpretan como subproductos de procesos metabóli- 
cos dentro de la célula (Chadefaud, 1936; Kylin, 
1938). 


Reservas Alimenticias 


La formación de carbohidratos en las algas pardas 
es comparable a la de las plantas vasculares que alma- 
cenan azúcar y no a la de las que almacenan almidón. 
Todos los carbohidratos de reserva de las feofitas se 
almacenan en estado disuelto; pero no se sabe si se 
acumulan en las vacuolas, en el citoplasma o en todo 
el protoplasto. Las células de las algas pardas contie- 
nen pequeñas cantidades de azúcares reductores sim- 
ples, probablemente dextrosa (Kylin, 1944). La princi- 
pal reserva de carbohidratos es la laminarina, un 
compuesto que sólo se encuentra en las feofitas. Tam- 
bién puede haber una acumulación de manitol. Cuan- 
do la laminarina se extrae de las algas pardas es un 
polvo soluble de sabor blanco. Consiste en un núme- 
ro de unidades de glucosa vinculadas, pero no se sabe 
si hay 16 o 20 unidades de glucosa (Barry, 1938; Con- 
nell et al., 1950). La laminarina puede acumularse en 
cantidad suficiente para constituir entre el 7 y el 35% 
del peso seco del alga (Kylin, 1915). El aumento gra- 
dual de la cantidad de laminarina a lo largo de la tem- 
porada de crecimiento y la disminución de su canti- 
dad en el momento de la reproducción o cuando se 
regeneran nuevas partes muestran que sirve como 
alimento de reserva (Kylin, 19159. El manitol, el otro 
carbohidrato de reserva, es un alcohol hexahídrico. 
La cantidad en el alga es mínima en el invierno y al- 


canza su máximo en el verano. La cantidad en el alga 
también está correlacionada con la profundidad a la 
que crece el talo, y es mayor en las que están sumergi- 
das más profundamente que en las que crecen cerca 
de la superficie del agua (Black, 1948). 


Estructura Vegetativa 


Todas las feofitas, excepto los Fucales, pueden te- 
ner una alternancia de generaciones gametofíticas y 
esporofíticas de vida libre. 

Hay una gran variación en el tamaño del talo adul- 
to de un género a otro. En un extremo se encuentran 
los diminutos gametofitos o esporofitos con sólo unas 
pocas células; en el otro extremo están los esporofitos 
de los quelpos gigantes de la costa del Pacífico que al- 
canzan una altura de 25 a 30 metros. No existe una 
correlación particular entre la longevidad y el tamaño 
del cuerpo del talo. Así, entre los esporofitos de los 
quelpos, la de Nereocystis es una anual que crece hasta 
una altura de 15 a 20 metros, mientras que la de Ptery- 
gophora vive durante 15 años o más y nunca llega a 
más de 3 metros de altura. 

El esporofito o gametofito maduro puede ser 
amorfo o de forma definida. En este último caso se di- 
ferencia generalmente en una porción fijadora y otra 
erguida. La porción erecta puede ser simple o ramifi- 
cada; sólida o hueca; y tubular, esférica o comprimi- 
da. La mayor complejidad de la forma se encuentra 
entre los quelpos donde hay una diferenciación exter- 
na comparable a la de una planta vascular. Hay un 
órgano fijador radiciforme de la cual surge un estípite 
cauliforme simple o ramificado que lleva de una a 
muchas láminas foliiformes. 

El ápice de crecimiento de muchas feofitas es un 
filamento uniseriado ramificado en el que la división 
celular es intercalada. Se dice que el crecimiento por 
medio de tal filamento apical es tricotálico. En algu- 
nos géneros tricotálicos las porciones maduras del 
talo tienen una organización filamentosa similar a la 
del ápice de crecimiento. Esto es claramente evidente 
en los géneros donde las ramificaciones se encuen- 
tran libres unas de otras, como en Ectocarpus, y es me- 
nos evidente en los géneros, como Leathesia, donde las 
ramificaciones se encuentran una al lado de la otra. 
En otros géneros, como Desmarestia, la naturaleza tri- 
cotálica de las porciones maduras del talo es comple- 
tamente destruida por la corticación de los filamen- 
tos. 

El crecimiento terminal de otras feofitas se inicia 
con una sola célula apical (Dictyota), o una fila trans- 
versal de células apicales. Según la especie, la célula 
apical corta las células derivadas sólo en la cara pos- 
terior, o tanto en la cara posterior como en la lateral. 

El crecimiento de las algas es único en el sentido 
de que no es apical, sino que se debe a la actividad de 
una región meristemática en la unión del estípite y la 
lámina, o en la base del estípite. 

Las regiones maduras de la mayoría de los talos 
tienen más o menos diferenciación entre la parte ex- 
terna y la interna. Las células superficiales son siem- 
pre más pequeñas y están más densamente llenas de 
cromatóforos que las internas. La transición de las pe- 
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queñas células superficiales a las grandes células in- 
ternas puede ser gradual (Leathesia), o las células su- 
perficiales pueden diferenciarse en una capa similar 
a la epidermis (Desmarestia). Los talos de los Fucales 
y los Laminariales se diferencian internamente en dos 
tejidos distintos: la médula central, compuesta de cé- 
lulas incoloras alargadas, y la corteza circundante de 
células más o menos isodiamétricas en la que las que 
están hacia el exterior contienen cromatóforos. La 
mayor diferenciación interna de tejidos se encuentra 
en ciertas algas del Océano Pacífico donde hay tubos 
cribosos en la médula. 


Reproducción Asexual 


Muchas de las feofitas se reproducen vegetativa- 
mente por fragmentación del talo. Esto puede ocurrir 
tanto en la etapa juvenil como en la adulta. El talo ad- 
herido puede dividirse verticalmente en dos o más 
porciones que permanecen adheridas al sustrato. En 
tales casos, un solo individuo puede ser reemplazado 
por un grupo de individuos. La multiplicación vege- 
tativa también puede realizarse mediante el despren- 
dimiento de fragmentos que flotan y forman nuevos 
talos. El mejor ejemplo de multiplicación por medio 
de fragmentos desprendidos se ve en Sargassum, que 
son tan abundantes en la Corriente del Golfo y el Mar 
de los Sargazos. El más prolífico de ellos es Sargassum 
natans, una especie que sólo se conoce en estado flo- 
tante y que nunca se ha encontrado con fructificacio- 
nes (Collins, 1917). La multiplicación vegetativa tam- 
bién puede deberse, como en el caso de Sphacelaria, a 
la formación y abscisión de ramas reproductivas es- 
peciales (propágulos). 

Todas las feofitas, excepto los Fucales, producen 
zoosporas o aplanosporas desnudas. Las zoosporas 
son biflageladas, con los dos flagelos de longitud de- 
sigual e insertados lateralmente: el flagelo más largo 
proyectado hacia adelante y el más corto proyectado 
hacia atrás. El estudio de los flagelos mediante técni- 
cas especiales de tinción (Longest, 1946) y mediante 
el microscopio electrónico (Manton é: Clark, 1951) 
muestra que el flagelo anterior es barbulado y con 
una doble fila de mastigonemas (“cilios”). Se ha des- 
cubierto que el flagelo posterior es liso (Longest, 
1946). 

Las células reproductoras flageladas pueden for- 
marse dentro de órganos reproductivos unicelulares 
o pluricelulares. El uso generalizado del nombre que 
Thuret (1855) dio al órgano pluricelular (esporangio 
plurilocular) es engañoso, ya que se aplica indiscri- 
minadamente tanto a los esporangios pluricelulares 
como a los gametangios pluricelulares. El órgano re- 
productor unicelular productor de zooides que Thu- 
ret llamó esporangios uniloculares es de naturaleza 
esporangial. Su desarrollo comienza con una amplia- 
ción de una célula uninucleada y una división y redi- 
visión del núcleo en 4, 8, 16, 32, 64, o 128 núcleos hijos; 
y luego una división en protoplastos uninucleados 
que no se separan entre sí por medio de paredes. Fi- 
nalmente, cada protoplasto sufre metamorfosis me- 
diante la cual se convierten en zoosporas biflageladas 
o en aplanosporas no flageladas y tales esporas se 
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liberan por la ruptura de la pared esporangial. En to- 
das las especies que han sido investigadas citológica- 
mente, el talo que produce esporangios uniloculares 
es diploide y la división del núcleo primario es meió- 
tica (Abe, 1940, 1940a, Clint, 1927; Dammann, 1930; 
Haupt, 1932; Higgins, 1931; Knight, 1923, 1929; Kylin, 
1918; McKay, 1933; Mathias, 1935, 1935a, Papenfuss, 
1935; Parke, 1933; Schussnig éz Kothbauer, 1934; Wi- 
lliams, 1904a, Yamanouchi, 1912, 1913). Por lo tanto, 
está justificado suponer que cualquier talo que pro- 
duzca esporangios uniloculares es diploide y no ha- 
ploide. Hay varios reportes sobre la fusión apareada 
de las zoosporas de los esporangios uniloculares 
(Abe, 1935, 1935a, 1938; Clint, 1927; Hygen, 1934; 
Knight, 1929; Schussnig 6: Kothbauer, 1934). Uno de 
los casos más convincentes es el de Desmarestia, en el 
que se han estudiado todas las etapas de fusión y las 
etapas sucesivas de germinación del cigoto (Abe, 
1938). Sin embargo, también se ha argumentado que 
todos los casos notificados de fusión de zoosporas de 
esporangios uniloculares se deben a una interpreta- 
ción errónea de las observaciones, y que estas zoospo- 
ras nunca funcionan como gametos (Kylin, 1937). 

La naturaleza del llamado esporangio plurilocular 
fue objeto de disputa hasta la introducción de un mé- 
todo de cultivo especial para estudiar ciclos vitales. 
Esto ha demostrado que algunos “esporangios pluri- 
loculares” son gametangios y otros son esporangios. 
Cuando un esporangio plurilocular es un esporangio, 
siempre nace en un talo diploide, y las zoosporas 
producidas por él germinan para formar nuevos talos 
diploides. Se han llamado esporas neutrales porque 
germinan para formar la misma en lugar de la gene- 
ración alterna (Svedelius, 1928). El esporangio que los 
produce debería llamarse esporangio neutral en lu- 
gar de plurilocular. El esporangio neutro se desarro- 
lla a partir de una sola célula que se divide y redivide 
para formar una estructura pluricelular alargada 
compuesta de muchas células cúbicas pequeñas (Fig. 
1311-J). Los esporangios neutros de la mayoría de las 
feofitas tienen muchas células de altura y varias de 
anchura; pero en algunos géneros, como Leathesia 
(Fig. 143), sólo tienen unas pocas células de altura y 
una de anchura. El protoplasto de cada célula en un 
esporangio neutral se convierte eventualmente en 
una zoospora neutral con dos flagelos insertados late- 
ralmente. Las zoosporas neutrales son liberadas por 
una ruptura de las paredes celulares circundantes. 
Algunas de las algas pardas son heterospóricas y con 
dos esporangios neutrales morfológicamente diferen- 
tes, uno que produce esporas pequeñas y el otro gran- 
des (Sauvageau, 1896; Svedelius, 1928). 


Reproducción Sexual 


La confusión anterior sobre la naturaleza de los 
“esporangios pluriloculares” se debió al hecho de que 
muchas de las feofitas producen gametangios cuyo 
desarrollo y estructura madura son idénticos a los de 
sus esporangios neutrales. Ahora sabemos que cuan- 
do se produce sobre un talo haploide el órgano pluri- 
locular es un gametangio y cuando se produce sobre 
un talo diploide es un esporangio. Para muchos géne- 


ros con una alternancia de esporofito y gametofito ve- 
getativamente idénticos es imposible determinar mi- 
croscópicamente si los órganos pluriloculares que 
lleva un individuo particular traído al laboratorio son 
gametangios o esporangios neutrales. La naturaleza 
del órgano sólo puede determinarse conociendo el 
tipo de espora a partir de la cual se desarrolló el talo, 
o siguiendo el comportamiento de las células en en- 
jambre liberadas del órgano, o conociendo el número 
de cromosomas en las células vegetativas. Para aque- 
llos géneros en los que los talos diploides nunca for- 
man esporangios neutrales, todos los órganos pluri- 
celulares son obviamente gametangios. 

La unión de los gametos de los gametangios plu- 
ricelulares (pluriloculares) puede ser isógama y por 
la unión de dos gametos móviles de igual tamaño; o 
puede ser anisógama y con los dos gametos móviles 
de tamaño diferente. La reproducción sexual en la 
mayoría de los Ectocarpales, Sphacelariales, Puncta- 
riales y Dictyosiphonales es isógama. Los gametofitos 
pueden ser homo- o heterotálicos. Ambos isogametos 
pueden ser activamente móviles en el momento de la 
unión gamética, o uno de ellos (el femenino) puede 
estar inmóvil en el momento en que el otro (el mas- 
culino) nada hacia él y se une a él. A la unión gaméti- 
ca le sigue inmediatamente el desarrollo del cigoto en 
un esporofito. Normalmente se produce una desinte- 
gración de los gametos que no se han conjugado, pero 
a veces forman gametofitos por partenogénesis (Hy- 
gen, 1934; Papenfuss, 1935). 

Relativamente pocas de las algas pardas son ani- 
sógamas (Karsakoff, 1892; Kuckuck, 1912a; Sauva- 
geau, 1896a; Yamanouchi, 1912, 1913). Los gametan- 
gios de las especies anisógamas son pluricelulares y 
los dos son morfológicamente diferentes. Los game- 
tangios masculinos se distinguen de los femeninos 
por sus células mucho más pequeñas (Fig. 137). Los 
gametos masculinos suelen tener un solo cromatófo- 
ro, y los femeninos suelen contener varios. En el mo- 
mento de la unión gamética, los gametos masculinos 
son activamente móviles, y los femeninos son inmó- 
viles o se mueven lentamente. En las Cutleriales la fu- 
sión de los dos núcleos se produce a las pocas horas 
de la unión gamética y el cigoto comienza a forman 
un esporofito en un día (Yamanouchi, 1912, 1913). 
Los gametos femeninos no fecundados de los Cutle- 
riales se desarrollan regularmente partenogenética- 
mente en nuevos gametofitos (Yamanouchi, 1912, 
1913). 

La reproducción sexual también puede ser oóga- 
ma y por la unión de un pequeño gameto masculino 
flagelado (anterozoide) con un gran gameto femeni- 
no no flagelado (el óvulo). Todos los gametofitos co- 
nocidos de los Desmarestiales, Laminariales y Dic- 
tyotales son oógamos y heterotálicos. Los órganos se- 
xuales masculinos (anteridios) son pluricelulares en 
los Dictyotales, y unicelulares en los Desmarestiales 
y Laminariales. Estos dos tipos de anteridio son ho- 
mólogos de los gametangios que producen iso- o ani- 
sogametos al tener todo el protoplasto dentro de una 
célula anteridial convirtiéndose en un solo anterozoi- 
de biflagelado. Los órganos sexuales femeninos (oo- 
gonios) son siempre unicelulares y con un solo óvulo 


grande no flagelado. Los óvulos de los Dictyotales se 
descargan de los oogonios, y la fertilización se produ- 
ce mientras están flotando en el agua. Los de los Des- 
marestiales y Laminariales son extruidos de los ápi- 
ces de los oogonios, pero permanecen adheridos a 
ellos. La partenogénesis es bastante común en los Dic- 
tyotales. También se ha encontrado en Laminaria y 
aquí el germen desarrollado partenogenéticamente 
tiene la estructura de un esporofito (Schreiber, 1930). 

Todos los talos de los Fucales son diploides y con 
órganos reproductivos unicelulares en los que el nú- 
cleo primario se divide meióticamente. Por lo tanto, 
como señaló Kylin (1917), estos órganos son homólo- 
gos con los esporangios uniloculares en lugar de los 
gametangios. Desde este punto de vista, los talos de 
los Fucales pueden ser considerados esporofitos hete- 
rospóricos, con microsporangios que producen pe- 
queñas microsporas flageladas y macrosporangios 
que producen grandes macrosporas no flageladas. 
Las esporas liberadas de los esporangios de los Fuca- 
les funcionan como gametos. Esta unión gamética es 
oógama; las microsporas funcionan como anterozoi- 
des, y las macrosporas funcionan como óvulo. Los 
términos oogonio, óvulo, anteridio y anterozoide se 
utilizaron en relación con las estructuras reproducti- 
vas de los Fucales antes de que se realizara la natura- 
leza de la oogamia de los Fucales, y estos términos se 
utilizarán en las páginas siguientes aunque sean inco- 
rrectos desde el punto de vista estrictamente morfoló- 
gico. 

Según el género, los oogonios de los Fucales pro- 
ducen uno, dos, cuatro u ocho óvulos. Los anteridios 
generalmente producen 64 anterozoides. Los antero- 
zoides de los Fucales se diferencian de otras células 
en enjambre de las feofitas en que el flagelo posterior 
es más largo que el anterior. Al igual que los Dictyo- 
tales, los óvulos flotan libremente cuando se produce 
la unión gamética. En condiciones normales, los óvu- 
los no fecundados se desintegran unas horas después 
de la liberación, pero se les ha inducido a germinar 
partenogenéticamente por estimulación química 
(Overton, 1913). 


Alternancia de Generaciones 


Durante mucho tiempo se pensó que la alternan- 
cia de generaciones era bastante excepcional entre las 
feofitas. Hoy en día, los resultados obtenidos por el 
cultivo de una amplia gama de feofitas justifican la 
generalización de que todas las algas pardas, salvo 
las Fucales, suelen tener una alternancia de genera- 
ciones. 

El gametofito y el esporofito pueden ser similares 
en su estructura vegetativa, o los dos pueden ser mar- 
cadamente diferentes. Si algún talo traído al laborato- 
rio lleva esporangios uniloculares, se puede estar se- 
guro de que es un esporofito. No puede decirse lo 
mismo de ninguna alga parda que sólo tenga “espo- 
rangios pluriloculares”, ya que éstos pueden ser ga- 
metangios que se llevan en un gametofito o esporan- 
gios que se llevan en un esporofito. Por lo tanto, no se 
puede estar seguro de que haya una alternancia iso- 
mórfica o heteromórfica de generaciones hasta que se 
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haya estudiado un género en cultivos iniciados a par- 
tir de zoosporas y cigotos. 

Algunas feofitas, entre ellas las Laminariales y las 
Dictyotales, tienen una alternancia obligatoria de ga- 
metofito y esporofito. Muchas otras feofitas tienen 
una alternancia regular de gametofito y esporofito 
complicada por una reduplicación de cualquiera de 
las dos generaciones. La reduplicación del esporofito 
se realiza por medio de esporas neutrales. La produc- 
ción de esporangios neutrales suele ir acompañada 
de una reducción del número de esporangios unilo- 
culares, y con frecuencia se produce una supresión 
completa de los esporangios uniloculares. La redupli- 
cación mediante esporas neutrales puede ser estacio- 
nal, como en Ectocarpus siliculosus, o puede continuar 
durante todo el año. El ciclo vital de estos géneros que 
sólo producen esporas neutrales es simplemente una 
sucesión de generaciones esporofíticas (Kylin, 1933). 

Las esporas neutrales también pueden dar lugar a 
etapas enanas filamentosas [pletismotalos (Sauvage- 
au, 1932)] que se asemejan a los gametofitos desarro- 
llados a partir de zoosporas haploides. A veces una 
ramificación lateral del pletismotalo se convierte en 
un típico talo adulto. Tal pletismotalo ha sido llama- 
do un protonema, pero se piensa que tal distinción 
debe ser rechazada (Fritsch, 1945; Papenfuss, 1951). 
El pletismotalo frecuentemente lleva esporangios 
neutrales y a veces forma esporangios uniloculares. 
La mayoría de las algas pardas, si no todas, se desa- 
rrollan durante el invierno y cuando producen espo- 
rangios neutrales puede haber una sucesión de talos 
pletismotálicos. 

La reduplicación de la generación gametofítica se 
realiza mediante una germinación partenogenética 
de gametos. La reduplicación de esta generación es 
mucho menos frecuente que la del esporofito. 

Los Fucales tienen un ciclo vital en el que se alter- 
na una generación diploide de muchas células con 
una fase haploide de una sola célula. Muchos ficólo- 


gos aceptan la interpretación de las divisiones nuclea- 
res posteriores a la meiosis en los anteridios y los oo- 
gonios como el equivalente a un gametofito con unas 
pocas células (Strasburger, 1906). Según esa interpre- 
tación, el ciclo vital de las feofitas con gametofitos 
pluricelulares de vida libre no comienza con la zoos- 
pora de un esporangio unilocular, sino que se inicia 
inmediatamente después de que se completa la meio- 
sis en el esporangio. 


Origen y Evolución de las Algas Pardas 


Las características metabólicas fundamentales de 
las algas pardas son tan distintivas que no parecen 
estar relacionadas o derivadas de otras algas. Es muy 
probable que las feofitas sea una serie considerable- 
mente antigua, pero no se han encontrado miembros 
fósiles indudables de la división antes del Triásico 
(Pia, 1927). 

La presencia universal de células reproductivas 
móviles entre las feofitas indica que surgieron de un 
ancestro unicelular flagelado. Algunos de los actuales 
organismos flagelados de agua dulce con cromatófo- 
ros marrones se pensó en un momento dado que eran 
análogos a los antepasados de las algas pardas, pero 
ahora todos ellos se encuentran en otra serie de algas: 
las crisofitas. Todas las feofitas actuales son pluricelu- 
lares y no se conocen vínculos de conexión con los hi- 
potéticos antepasados unicelulares flagelados. Una 
explicación de esta ausencia de algas pardas primiti- 
vas es que evolucionaron en el océano en una época 
en que era mucho menos salino que en la actualidad, 
y que hubo una extinción de las formas más primiti- 
vas a medida que aumentaba la salinidad del océano. 
Sin embargo, esta sugerencia plausible no explica por 
qué no hubo una migración de ellos desde el océano 
de agua dulce a las aguas dulces interiores de las pri- 
meras masas de tierra. 

Hay buenas razones para creer que se establecie- 
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Fig. 130. Diagrama que muestra las interrelaciones sugeridas entre las feofitas. 
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ron dos series divergentes al principio de la evolución 
de las feofitas (Fig. 130); una con una alternancia iso- 
mórfica de generaciones, la otra con una alternancia 
heteromórfica. En ambas series hubo una evolución 
progresiva de la isogamia a la vogamia y en ambas la 
estructura del talo se hizo cada vez más compleja. 

El origen de la clase Cyclosporeae, una serie sin 
una generación haploide de vida libre, es incierta. Se- 
gún un punto de vista, son una serie independiente 
de las feofitas con generaciones de vida libre esporofí- 
ticas y gametofíticas alternas (Kylin, 1933, 1940). Se- 
gún otro punto de vista, la clase Cyclosporeae surgió 
por una disminución gradual del gametofito a un talo 
unicelular (Kniep, 1928; Svedelius, 1921, 1928). Los 
gametofitos femeninos unicelulares, que pueden ser 
formados por ciertos Laminariales, se citan en apoyo 
de este punto de vista. Una tercera teoría sobre el ori- 
gen de Cyclosporeae sostiene que surgió por una dis- 
minución completa del gametofito pluricelular y no 
por su reducción gradual (G. M. Smith, 1938). Esto tu- 
vo lugar por zoosporas de esporangios uniloculares 
que funcionaban como gametos en lugar de conver- 
tirse en gametofitos. Las pruebas en apoyo de ello se 
observan en los casos notificados en que las zoospo- 


ras de los esporangios uniloculares funcionan ocasio- 
nalmente como gametos. No hay nada que indique si 
el supuesto ancestro tiene una alternancia isomórfica 
O heteromórfica de generaciones. 


Clasificación 


Antes de 1922 todos los sistemas de clasificación 
de las algas pardas se basaban en la estructura vege- 
tativa y el método de reproducción. Ese año se propu- 
so un sistema que tenía en cuenta los ciclos vitales 
(Taylor, 1922), pero los datos eran entonces insufi- 
cientes para una clasificación adecuada. En 1933 se 
habían acumulado suficientes datos para justificar la 
segregación en las tres series siguientes (Kylin, 1933): 
Isogeneratae, con una alternancia isomórfica de gene- 
raciones; Heterogeneratae, con una alternancia hetero- 
mórfica de generaciones; y Cyclosporeae, en la que sólo 
hay una generación diploide. En consecuencia, como 
a las algas pardas se les da el rango de una clase (Pha- 
eophyceae) o de una división (Phaeophyta), a las Iso- 
generatae, Heterogeneratae y Cyclosporeae se les da 
el rango de una subclase (Kylin, 1933; Levring, 1937) 
o de una clase (Papenfuss, 1951; G. M. Smith, 1938). 


CLASE ISOGENERATAE 





Los miembros de la clase Isogeneratae tienen un 
ciclo vital con una alternancia isomórfica de genera- 
ciones. El crecimiento del talo puede ser tricotálico, 
intercalar o estrictamente apical. Los talos pueden ser 
amorfos o de forma definida, y con o sin una diferen- 
ciación interna de los tejidos. La generación esporofí- 
tica puede producir zoosporas, aplanosporas o espo- 
ras neutrales. La reproducción sexual del gametofito 
puede ser isógama, anisógama u oógama. 

La clase se divide en cinco órdenes que difieren 
entre sí en cuanto a la estructura vegetativa, el modo 
de crecimiento y la estructura de los órganos repro- 
ductivos. 


ORDEN ECTOCARPALES 


Los Ectocarpales tienen una alternancia isomórfi- 
ca de generaciones y tienen un talo filamentoso rami- 
ficado en el que la división celular no está localizada. 
Las ramificaciones del talo pueden estar libres unas 
de otras o pueden estar adheridas lateralmente para 
formar un tejido pseudoparenquimatoso. Los órga- 
nos reproductivos pueden nacer solos o en una fila 
uniserada. Los del esporofito producen zoosporas o 
esporas neutrales, y los del gametofito producen ga- 
metos isógamos o anisógamos. 

Los sistemas de clasificación basados totalmente 
en la estructura vegetativa y el método de reproduc- 
ción remiten a un centenar de géneros o más al orden. 
Cuando, como aquí, el orden se restringe a las formas 
filamentosas tricotálicas con una alternancia isomór- 
fica conocida o sospechada de generaciones, hay 
unos 50 géneros. Estos han sido agrupados en dos fa- 
milias (Papenfuss, 1951). 


El género tipo, Ectocarpus, tiene una distribución 
mundial y contiene muchas especies. El género es 
común a lo largo de la Costa Atlántica de este país, y 
ciertas especies crecen en abundancia sobre las Fuca- 
ceae de la zona del litoral superior. Es un género más 
escaso a lo largo de la costa del Pacífico, donde la ma- 
yoría de las especies crecen sobre los Laminariales. 

El talo está escasamente a profusamente ramifica- 
do, con las células unidas de extremo a extremo en 
una sola serie (Fig. 1314). Se diferencia en una por- 
ción postrada y una porción erecta. La porción pos- 
trada está irregularmente y más o menos profusa- 
mente ramificada; la porción erecta es un penacho 
ramificado en el que las últimas ramificaciones se ate- 
núan generalmente a un punto agudo. En algunas es- 
pecies las porciones más viejas de las ramas principa- 
les están envueltas (corticadas) por una capa de ra- 
mas rizoidales descendentes. Las células de Ectocar- 
pus son uninucleadas y tienen unos pocos cromatófo- 
ros zonados de contorno irregular o con muchos cro- 
matóforos pequeños disciformes. 

La reproducción se realiza por medio de los zooi- 
des biflagelados que se producen dentro de los órga- 
nos reproductivos uniloculares o dentro de los pluri- 
loculares. Estos suelen nacer de forma terminal y por 
separado en las ramificaciones laterales, pero en raros 
casos se producen de forma seriada. 

El desarrollo de un esporangio unilocular comien- 
za con un aumento de la célula terminal de una corta 
rama lateral. El joven esporangio se vuelve elipsoidal 
y se agranda varias veces su tamaño original, con un 
aumento considerable del número de cromatóforos. 
El único núcleo dentro del esporangio joven se divi- 
de, sus núcleos hijos se dividen, y la división simultá- 
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Fig. 131. Ectocarpus cylindricus. A, talo con esporangios uniloculares. B, porción del talo con esporangios neutra- 
les. C, parte del talo con esporangios uniloculares y neutrales. D-J, E. acutus. D-I, etapas en el desarrollo de los 
esporangios neutrales. J, liberación de esporas neutrales. K, E. siliculosus. (K, Redibujado de Kuckuck, 19124). 


nea de sus núcleos hijos continúa hasta que hay 32 o 
64 núcleos. La división del núcleo original es reduc- 
cional y la de los núcleos hijos es ecuacional. Cuando 
la división nuclear cesa, se forman protoplastos uni- 
nucleados por división, cada uno con un solo croma- 
tóforo. Cada protoplasto se transforma entonces en 
una zoospora piriforme, en la que el más largo de los 
dos flagelos insertados lateralmente se dirige hacia 
adelante y el más corto hacia atrás. Las zoosporas son 
extruidas en masa a través de una pequeña abertura 
en el extremo distal de la pared esporangial. Las zoos- 
poras individuales de la masa extruida permanecen 
quiescentes de 30 a 60 segundos: luego se vuelven 
móviles y nadan libremente en todas las direcciones. 
Después de que las zoosporas han sido descargadas 
del esporangio, puede haber una proliferación de un 
nuevo esporangio dentro de la vieja pared esporan- 
gial. 

Los órganos reproductivos pluriloculares, ya sean 
gametangios o esporangios neutrales, también se de- 
sarrollan a partir de la célula terminal de una rama 
lateral. La división transversal repetida de esta célula 
produce una hilera vertical de 6 a 12 células (Fig. 
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131D-F). Comenzando con los miembros medios de 
la fila, hay entonces una división vertical de todas las 
células (Fig. 131G-H). La repetida división vertical y 
transversal continúa hasta que hay varios cientos de 
pequeñas células cúbicas dispuestas en 20 a 40 niveles 
transversales (Fig. 1311). El protoplasto de cada célula 
se convierte en un único zooide biflagelado. La libera- 
ción de los zooides es gradual y se realiza a través de 
un poro terminal o lateral. Los zooides que se encuen- 
tran justo debajo del poro se escapan en una masa 
irregular; los que están más alejados de él se mueven 


en una sola fila y en una procesión ordenada (Fig. 
131). 


La reproducción se ha investigado más a fondo en 
E. siliculosus. La naturaleza de los zooides de los órga- 
nos pluriloculares de esta especie fue durante mucho 
tiempo objeto de controversia entre los ficólogos 
europeos, ya que los que estudiaban las algas de las 
aguas del Mediterráneo encontraban repetidamente 
la unión gamética y los que estudiaban las algas de 
las aguas del norte de Europa nunca la encontraban. 
Estas discrepancias se han conciliado en las últimas 
décadas mediante estudios que han seguido el desa- 





Fig. 132. Diagrama que muestra las variaciones en el ciclo vital de Ectocarpus. Las células que contienen núcleos 


diploides están delineadas con una línea gruesa. 


rrollo del zooide al talo fructífero maduro en cultivo 
controlado y mediante estudios sobre el ciclo nuclear. 
Todas las investigaciones citológicas de la especie 
muestran que los talos diploides con esporangios uni- 
loculares y pluriloculares tienen una división reduc- 
tora en las primeras y ninguna en las segundas 
(Knight, 1929; Papenfuss, 1935; Schussnig € Koth- 
bauer, 1934). Los zooides diploides de los esporan- 
gios neutrales (pluriloculares) germinan para formar 
esporofitos que llevan esporangios uniloculares o 
neutrales (Knight, 1929; Kylin, 1933; Papenfuss, 
1935). Las zoosporas de los esporangios uniloculares 
se convierten en gametofitos cuyos gametos pueden 
unirse en pares o desarrollarse partenogenéticamente 
en nuevos gametofitos (Papenfuss, 1935). La germi- 
nación del cigoto produce un nuevo esporofito. Tam- 
bién se ha registrado una pareja de zoosporas de es- 
porangios uniloculares (Knight, 1929; Schussnig é: 
Kothbauer, 1934), pero no se sabe nada sobre el desa- 
rrollo de este producto de la fusión. Así, además de 
una alternancia regular de generaciones, E. siliculosus 
puede tener una reduplicación de cualquiera de las 
dos generaciones (Fig. 132). La reduplicación del es- 
porofito se realiza por medio de esporas neutrales y 
posiblemente por una unión gametofítica de zoospo- 
ras; la del gametofito es por una germinación parte- 
nogenética de gametos. 

Las condiciones ambientales, posiblemente la 
temperatura o la duración e intensidad de la ilumina- 
ción, tienen un efecto directo en el ciclo vital de E. si- 
liculosus. Las algas que crecen en aguas suecas (Kylin, 
1933) y británicas (Knight, 1929) son exclusivamente 
esporofíticas, y no parece haber un desarrollo del ga- 
metofito alternativo, incluso cuando los esporangios 
uniloculares producen zoosporas haploides en abun- 
dancia. En las aguas mediterráneas cercanas a Nápo- 
les se ha informado que las algas son exclusivamente 


gametofíticas (Knight, 1929), pero en esta región se 
han encontrado esporofitos (Schussnig $ Kothbauer, 
1934). Parece haber una formación regular de cigotos 
a partir de los gametos de las algas de Nápoles, pero 
sólo un desarrollo ocasional de esporofitos a partir de 
los cigotos. En este país, tanto los gametofitos como 
los esporofitos se han encontrado en abundancia en 
Woods Hole, Massachusetts (Papenfuss, 1935). Los 
esporofitos crecen a lo largo del año y sobre varios 
hospedantes. Los esporangios neutrales están presen- 
tes en todas las estaciones, y los uniloculares sólo du- 
rante los meses de verano. Los gametofitos crecen en 
un solo hospedante (Chordaria) y se los ha encontrado 
en las fructificaciones desde mediados de verano has- 
ta principios de otoño. Sin embargo, los datos dispo- 
nibles son demasiado fragmentarios para justificar 
cualquier conclusión sobre la duración del período de 
fructificación de los gametofitos. Tanto las algas de 
Woods Hole como las de Nápoles son heterotálicas. 


ORDEN SPHACELARIALES 


Los Sphacelariales tienen una alternancia isomór- 
fica de generaciones y talos en la que el crecimiento 
es iniciado por una sola célula apical que corta las 
células cilíndricas derivadas en su cara posterior. Las 
células del talo están dispuestas regularmente en ni- 
veles transversales, pero en las partes más antiguas 
del talo esto puede quedar oscurecido por la cortica- 
ción. Un esporofito puede producir tanto zoosporas 
como esporas neutrales. La unión de los gametos for- 
mados por un gametofito puede ser isógama, anisó- 
gama u 0ógama. 

La orden incluye unos 15 géneros y 175 especies, 
que se agrupan en tres o cuatro familias. La orden es 
natural y sus miembros se distinguen fácilmente de 
otras feofitas por su organización vegetativa polisifó- 
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Fig. 133. A, ápice del talo de Sphacelaria californica. B-G, S. radicans. B, tricomas. C, esporangio unilocular. D-G, 


etapas en el desarrollo de propágulos. 


nica en la que las células se alargan verticalmente y se 
disponen regularmente en niveles transversales. 

El género tipo, Sphacelaria, es un alga bastante rara 
en las costas del Atlántico y del Pacífico de este país. 
Crece adherida a las rocas, o a otras algas, por medio 
de un pequeño fijador más o menos disciforme. Uno 
o más brotes cilíndricos libremente ramificados sur- 
gen del fijador. Cada rama termina en una conspicua 
célula apical cilíndrica y uninucleada (Fig. 133A). La 
división de la célula apical es transversal. Las células 
derivadas de dos a cuatro células posteriores a la cé- 
lula apical se dividen y se redividen en un plano ver- 
tical para formar un nivel transversal de 4 a 20 células 
alargadas verticalmente. La ramificación del brote se 
debe al agrandamiento de una célula en la porción 
polisifónica y a su funcionamiento como célula api- 
cal. Algunas especies tienen tricomas pluricelulares 
en los que las células están dispuestas en una hilera 
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uniseriada (Fig. 133B). Los primordios que se con- 
vierten en tricomas se forman por una división asimé- 
trica de la célula apical (Sauvageau, 1900-1904). Las 
células vegetativas de Sphacelaria contienen un único 
núcleo grande y muchos cromatóforos disciformes 
pequeños. 

Muchas especies de Sphacelaria se reproducen ve- 
getativamente por medio de propágulos, y en ciertas 
estaciones del año pueden ser el único medio de mul- 
tiplicación. El desarrollo de un propágulo (Fig. 133D- 
G) comienza de la misma manera que el de una rama 
lateral, pero, después de que se ha convertido en unas 
pocas células de largo hay una división vertical de la 
célula apical en dos o tres células hijas. Cada célula 
hija es el primordio de una rama. El sistema ramifica- 
do bi- o trirradiado en el ápice del propágulo puede 
permanecer corto y masivo, o volverse largo y delga- 
do. Eventualmente se produce una abscisión del pro- 


págulo en el punto donde se une al talo. Se aleja flo- 
tando, se aloja en un sustrato favorable, y allí se forma 
un nuevo talo. 

Los zooides pueden producirse dentro de los ór- 
ganos reproductivos uniloculares o pluriloculares. Se 
sabe que Sphacelaria (Clint, 1927) y algunos otros gé- 
neros (Higgins, 1931; Knight, 1929; Mathias, 1935a) 
de la orden tienen una división meiótica del núcleo 
dentro del joven esporangio unilocular (Fig. 133C). 
Los esporangios uniloculares maduros de S. bipinnata 
contienen más de 200 zoosporas (Papenfuss, 1934), 
presumiblemente 256. Se descargan a través de un 
poro apical en la pared esporangial de la que se alejan 
nadando individualmente poco después de la libera- 
ción. Los gérmenes de las zoosporas se han cultivado 
experimentalmente (Clint, 1927; Papenfuss, 1934), sin 
embargo no se ha podido un desarrollo de los mis- 
mos hasta un gametofito maduro. Los esporofitos con 
esporangios uniloculares también pueden ser porta- 
dores de esporangios neutrales (Papenfuss, 1934; 
Sauvageau, 1900-1904). Por lo que se conoce de las 
esporas neutrales de otras feofitas, no hay duda de 
que las de Sphacelaria son diploides y forman nuevos 
esporofitos directamente. 

Los gametofitos producen gametangios de mu- 
chas células. Algunas especies son isógamas; otras 
son anisógamas y tienen gametangios masculinos 
que se distinguen de los femeninos por sus células 
más pequeñas (Sauvageau, 1900-1904). Los gametan- 
gios pueden ser sólidos (Papenfuss, 1934), como en el 
caso de Ectocarpus, o pueden ser alargados, huecos, 
sacos pluricelulares, de una célula de espesor (Sauva- 
geau, 1900-1904). La liberación de gametos difiere de 
la de Ectocarpus en que cada célula del gametangio 
forma un poro y hay una liberación simultánea en lu- 
gar de gradual de los gametos (Papenfuss, 1934). La 


unión gamética de la isógama S. bipinnata se produce 
mientras ambos gametos son activamente móviles y 
producen un cigoto cuadriflagelado que puede se- 
guir nadando durante varias horas (Papenfuss, 1934). 
Aunque no está confirmado por el crecimiento en cul- 
tivo controlado, hay pocas dudas de que Sphacelaria y 
otros miembros del orden tienen una alternancia de 
generaciones y un ciclo vital en el que el esporofito 
puede ser reduplicado por esporas neutrales. 


ORDEN TILOPTERIDALES 


Los talos de los Tilopteridales están libremente ra- 
mificados y con un modo de crecimiento tricotálico. 
Las porciones superiores de ellos son de tipo Ectocar- 
pus con las células unidas de extremo a extremo en 
una sola fila (monosifónicos); las porciones inferiores 
son generalmente de tipo Sphacelaria con las células 
en niveles transversales (polisifónicos). Las pruebas 
disponibles, aunque incompletas, indican que hay 
una alternancia de generaciones similares. El esporo- 
fito produce esporangios uniloculares, cada uno de 
los cuales contiene una sola aplanospora cuadrinucle- 
ada. El gametofito parece ser oógamo. 

La orden incluye unos 5 géneros y 10 especies. 

Haplospora, con la única especie H. globosa, se cono- 
ce en Inglaterra y en la Península Escandinava. Tiene 
un talo libremente y alternadamente ramificado 
(Brebner, 1896; Reinke, 1889) en el que la parte supe- 
rior es monosifónica y la inferior polisifónica (Fig. 
134). Las células de las porciones monosifónicas y po- 
lisifónicas contienen muchos pequeños cromatóforos 
disciformes. El talo está unido al sustrato por medio 
de los rizoides. 

La reproducción se realiza por medio de grandes 
aplanosporas cuadrinucleadas (monosporas) forma- 





B D 


Fig. 134. Haplospora globosa. A-B, porción superior e inferior del gametofito. C-D, porción superior e inferior del 
esporofito. E, porción superior del esporofito con esporangios uniloculares y neutrales. (Redibujado de Brebner, 


1896). 
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Fig. 135. Haplospora globosa. A, anteridio. B, anterozoide. C, oogonio. D, esporangio unilocular. (Redibujado de 
Reinke, 1889). 


das individualmente dentro de esporangios globosos 
que se llevan a término en pequeñas ramificaciones 
laterales. La demostración de una división reductora 
cuando los cuatro núcleos se forman dentro del espo- 
rangio muestra que el talo portador de los esporan- 
gios es un esporofito (Nienburg, 1923; Dammann, 
1930). Los esporangios de H. globosa son homólogos 
de los esporangios uniloculares de otras feofitas, pero 
son de un tipo único en el sentido de que no hay una 
división del protoplasto cuadrinucleado en esporas 
uninucleadas (Fig. 135D). La monospora escapa a 
través de un gran poro en el extremo distal de la pa- 
red esporangial (Reinke, 1889). La espora en germina- 
ción envía un largo tubo germinal, y luego se divide 
en células uninucleadas (Neinburg, 1923). 

El alga conocida como Scaphospora speciosa. (Fig. 
134A) es vegetativamente idéntica a H. globosa. Lleva 
dos tipos de órganos reproductores: un órgano unice- 
lular intercalar que produce un único cuerpo grande, 
uninucleado, no flagelado, parecido a la aplanospora 
(Fig. 135C), y un órgano pluricelular intercalar en el 
que cada célula produce un único zooide biflagelado 
(Fig. 135B). No se ha demostrado la unión gamética 
del zooide y el cuerpo no flagelado, pero existe una 
fuerte presunción de que ambos son, respectivamen- 
te, un anterozoide y un óvulo. 

Varios ficólogos sostienen que Haplospora globosa y 
Scaphospora speciosa son generaciones alternas de la 
misma especie, y llaman a esa especie H. globosa por- 
que este nombre tiene prioridad (Brebner, 1896; Ky- 
lin, 1917, 1933; Oltmanns, 1922; Reinke, 1889). Una ra- 
zón para considerar a “Scaphosphora” el gametofito de 
Haplospora es la identidad de sus estructuras vegeta- 
tivas. Una razón más fuerte es la producción ocasio- 
nal de órganos reproductivos del tipo de Scaphospora 
sobre el talo de Haplospora (Fig. 134E). Además de los 
esporangios uniloculares terminales con protoplastos 
cuadrinucleados, el esporofito de Haplospora puede 
ser portador de órganos uninucleados intercalares y 
unicelulares comparables a los oogonios de Scaphos- 
pora (Brebner, 1896; Reinke, 1889), o puede ser porta- 
dor de ambos tipos de órganos de Scaphospora (Breb- 
ner, 1896). Los órganos de tipo de Scaphospora sobre 
los esporofitos de Haplospora han sido llamados “an- 
teridios” y “oogonios” (Brebner, 1896), pero es mu- 
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cho más probable que sus núcleos sean diploides y 
que sus homologías se encuentren con los esporan- 
gios neutrales de otras feofitas. Según su estructura, 
los esporangios neutrales de Haplospora producen 
una sola aplanospora neutral grande o muchas zoos- 
poras neutrales pequeñas. 


ORDEN CUTLERIALES 


Los Cutleriales tienen un talo aplanado, como una 
lámina o un disco, en el que el crecimiento es total o 
parcialmente tricotálico. Los esporofitos sólo produ- 
cen esporangios uniloculares. Los gametofitos son 
heterotálicos y marcadamente anisogámicos. 

Sólo hay dos géneros. Uno (Zanardinia) tiene una 
alternancia de generaciones idénticas; el otro (Cutle- 
ria) tiene una alternancia de generaciones algo dife- 
rentes. Sin embargo, los dos géneros parecen estar 
estrechamente relacionados, ya que tienen varios 
rasgos distintivos en común, entre ellos un método 
único de crecimiento tricotálico, un esporangio unilo- 
cular con un pequeño número de grandes zoosporas 
y Órganos sexuales anisogamos similares. 

Cutleria se encuentra en el Mediterráneo y a lo lar- 
go de la costa de Europa donde el agua es cálida. El 
esporofito de una especie es conocido en Florida y las 
Antillas. El gametofito es una lámina aplanada ergui- 
da con numerosas dicotomías irregulares (Fig. 1364). 
El crecimiento se produce en el margen superior de la 
lámina donde hay muchos tricomas uniseriados erec- 
tos. Cada tricoma tiene una región de crecimiento in- 
tercalar, y las células posteriores a la región de creci- 
miento se dividen en un plano vertical. Porciones 
multiseriadas de los tricomas se adhieren entre sí y se 
encuentran compactadas en una masa parenquimato- 
sa más o menos homogénea (Sauvageau, 1899). Con 
la maduración de estas células, se produce una dife- 
renciación en una capa similar a la epidermis de una 
o dos células de espesor, una capa subyacente similar 
a la corteza de células isodiamétricas mucho más 
grandes y un grupo axial de células alargadas verti- 
calmente (Fig. 136B-D). 

Los gametofitos de Cutleria son heterotálicos y de- 
sarrollan órganos sexuales en grupos pequeños o 
grandes sobre ambas superficies aplanadas del talo. 





Fig. 136. A, gametofito de Cutleria multifida. B-D, sucesivas secciones transversales del ápice del gametofito de C. 
adspersa. (A, Redibujado de Thuret, en Oltmanns, 1922; B-D, Tomado de Sauvageau, 1899). 


La célula epidérmica superficial puede formar direc- 
tamente un gametangio masculino, o puede formar 
un tricoma ramificado que lleva varios gametangios 
(Fig. 137A). La célula fértil se divide primero trans- 
versalmente formando una célula de pie primario y 
un primordio anteridial. La célula del pie primario 
puede permanecer indivisa, o puede dividirse trans- 
versalmente para formar una hilera vertical o dos o 
más células del pie. La división transversal del pri- 
mordio anteridial y de sus células hijas produce una 
fila de cuatro o cinco células. La división posterior 
puede darse en un plano vertical o en un plano trans- 
versal. La división continúa hasta que la porción fértil 
tiene 20 o más niveles de altura (Yamanouchi, 1912) y 
cada nivel está compuesto por ocho células (Fig. 
137B). El protoplasto de cada célula se convierte en- 
tonces en un gameto masculino biflagelado que se 
escapa por un poro en la cara libre de la pared que lo 
encierra (Fig. 137C-D). 

La secuencia de desarrollo en un gametangio fe- 
menino es similar, excepto por la producción de un 
número mucho menor de células (Fig. 137E-1.. Los ga- 
metangios femeninos no tienen más que de cuatro a 
siete niveles de altura, con sólo cuatro células en cada 
nivel (Yamanouchi, 1912). Cada gameto femenino 
también escapa a través de un poro en la pared cir- 


cundante. 

Los gametos masculinos de natación libre son piri- 
formes y con un único cromatóforo rojizo en el punto 
de inserción flagelar (Fig. 137)). Los gametos femeni- 
nos de natación libre (Fig. 137K) también son pirifor- 
mes, pero contienen una docena o más cromatóforos 
(Kuckuck, 1929; Yamanouchi, 1912). En el momento 
de la unión gamética, los gametos masculinos son ac- 
tivamente móviles, y los femeninos son lentos o in- 
móviles. La fusión de los dos núcleos de los gametos 
se produce en pocas horas, y el cigoto comienza a 
convertirse en un esporofito en un día (Yamanouchi, 
1912). Los gametos femeninos no fecundados forman 
gametofitos por partenogénesis. 

El esporofito de Cutleria se describió por primera 
vez como un género separado (Aglaozonia). Aunque 
los gérmenes de los cigotos de Cutleria y de las zoos- 
poras de Aglaozonia no han alcanzado la madurez en 
cultivo, se han cultivado hasta una etapa suficiente- 
mente avanzada para demostrar que ambos son ge- 
neraciones alternas de cada uno (Falkenberg, 1879; 
Church, 1898; Sauvageau, 1899, Yamanouchi, 1912). 
Al principio, el crecimiento del esporofito joven es 
tricotálico y se eleva verticalmente hacia una estruc- 
tura columnar (Fig. 138C). El crecimiento ascendente 
cesa cuando el talo tiene unos 10 días de vida, y todo 
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Fig. 137. Cutleria multifida. A, sección vertical a través de un soro masculino. B, joven gametangio masculino. C- 
D, secciones transversales y verticales de gametangios masculinos vacíos. E-H, etapas en el desarrollo de los ga- 
metangios femeninos. I, gametangio femenino vacío. J, gametos masculinos. K, gametos femeninos. (J-K, Redibu- 
jado de Kuckuck, 1929). 





Fig. 138. A-B, Cutleria multifida. A, sección vertical a través de la porción fértil de un esporofito. B, zoospora. C- 
E, C. adspersa. C-D, esporofitos jóvenes. E, esporofitos viejos. (B, Redibujado de Kuckuck, 1899; C-E, Tomado de Sauva- 
geau, 1899). 
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el crecimiento posterior se produce lateralmente ha- 
cia fuera de la base de la columna. La repetida divi- 
sión celular en la base de la columna produce un teji- 
do plano, disciforme, que se expande lateralmente co- 
mo resultado de la división y redivisión de las células 
marginales (Fig. 138D-E) (Sauvageau, 1899; Yama- 
nouchi, 1912). El esporofito es homólogo con un mi- 
núsculo gametofito sujeto a un órgano fijador extra- 
ordinariamente ampliado y fértil. El “fijador” postra- 
do del esporofito, que constituye casi todo el talo, tie- 
ne varias células de espesor y tiene las células más ex- 
ternas diferenciadas en una capa similar a la epider- 
mis. Está unido al sustrato por numerosos rizoides 
pluricelulares que crecen en las células de la epider- 
mis ventral. 

Los esporangios uniloculares están dispuestos en 
empalizada en soros que se llevan sobre la superficie 
dorsal del talo (Fig. 138A). Cada esporangio se desa- 
rrolla a partir de una sola célula epidérmica. Esta cé- 
lula fértil se divide transversalmente en una célula de 
pie primario y un primordio esporangial. La célula 
del pie primario puede permanecer indivisa, o puede 
dividirse para formar hasta seis células del pie; el pri- 
mordio esporangial forma directamente un esporan- 
gio. El único núcleo del primordio se divide en forma 
reductora (Yamanouchi, 1912), y la división nuclear 
simultánea continúa hasta que hay 8, 16 o 32 núcleos. 
Entonces se produce una división en protoplastos 
uninucleados, cada uno de los cuales se convierte en 
una gran zoospora piriforme biflagelada con varios 
cromatóforos (Fig. 138B). Las zoosporas escapan a 
través de un gran poro apical en la pared esporangial. 
Después de nadar de 10 a 90 minutos, se mantienen 
quiescentes, se agrupan y segregan una pared. Esta 
célula se divide y redivide para formar un típico ga- 
metofito joven (Yamanouchi, 1912). 

La longevidad de las dos generaciones se ha segui- 
do en Plymouth, Inglaterra (Church, 1898), y en Ná- 
poles (Funk, 1927). El esporofito es perenne y fructifi- 
ca en invierno o primavera. El gametofito es un talo 
anual de primavera que desaparece durante el vera- 
no. 


ORDEN DICTYOTALES 


Los Dictyotales tienen una alternancia isomórfica 
de generaciones en las que los talos están erectos, 
aplanados, parenquimatosos y con un crecimiento 
iniciado por una sola fila apical o marginal de células 
apicales en el ápice de cada rama. Los esporofitos 
producen esporangios uniloculares con cuatro u ocho 
grandes aplanosporas desnudas. Los gametofitos de 
la mayoría de los géneros son oógamos, pero un gé- 
nero es anisógamo. 

Hay unos 20 géneros y 100 especies. Los Dictyota- 
les se encuentran en los mares templados y tropicales, 
pero son más abundantes en las aguas más cálidas de 
los trópicos. En la costa Atlántica de los Estados Uni- 
dos, los Dictyotales se encuentran desde Beaufort, 
Carolina del Norte, hacia el sur; en la costa del Pacífi- 
co se extienden hacia el sur desde Santa Bárbara, Cali- 
fornia. 

En un momento dado, los Dictyotales se conside- 


raban bastante distintos de otras feofitas porque la 
generación asexual produce esporas no flageladas. 
En Dictyota y en la mayoría de los otros géneros hay 
cuatro esporas dentro de un esporangio. Debido a 
esto, las esporas son a menudo llamadas tetrasporas. 
Este nombre es engañoso, tanto porque implica una 
relación con las rodofitas formadoras de tetrasporas 
como porque oscurece el hecho de que los esporan- 
gios de los Dictyotales son en realidad esporangios 
uniloculares. La naturaleza unilocular de los esporan- 
gios es más evidente en Zonaria y Pocockiella, géneros 
en los que hay una formación de ocho esporas dentro 
de un esporangio. La falta de flagelos, aunque llama- 
tiva, no es un asunto de gran importancia. Las homo- 
logías entre los anteridios de los Dictyotales y los típi- 
cos gametangios de otras feofitas son obvias. Tam- 
bién lo son las que se dan entre los oogonios y los tipi- 
cos gametangios, si se interpreta el vogonio como un 
gametangio que no se desarrolla más allá de la etapa 
unicelular. 

Dictyota, el género tipo, tiene alrededor de 35 espe- 
cies. Este género está ampliamente distribuido en los 
mares cálidos. En las costas de los Estados Unidos es 
el miembro del orden que se extiende más al norte. 
Dictyota tiene un talo erecto, dicotómicamente ramifi- 
cado, acintado, en el que todas las dicotomías pueden 
estar en el mismo plano. Los talos, que pueden alcan- 
zar una altura de 30 o más centímetros en las especies 
robustas, están unidos al sustrato por un fijador disci- 
forme o de forma de rizoma irregular. Los de D. dicho- 
toma (Fig. 139A) son anuales. 

El crecimiento se limita a los ápices de las ramas, 
cada una de las cuales tiene una única célula apical 
biconvexa que corta las células derivadas en su cara 
posterior (Fig. 139B). Cada célula derivada se divide 
asimétricamente y en un plano paralelo a la superficie 
del talo (Fig. 139C). La mayor de las dos células hijas 
resultantes también se divide asimétricamente y en el 
mismo plano. Como no hay más divisiones paralelas 
a la superficie del talo, el talo nunca llega a tener más 
de tres células de grosor. Las células de las tres capas 
se dividen en un plano perpendicular a la superficie 
del talo, pero como hay más divisiones en las dos 
capas superficiales que en las de la capa central, cada 
célula de la capa central está unida a varias células de 
la capa superficial. En las porciones maduras del talo 
las pequeñas células de la superficie contienen mu- 
chos cromatóforos y las de la capa media sólo contie- 
nen pocos cromatóforos. En las partes más antiguas 
del talo cada célula de un grupo de células superficia- 
les puede dar lugar a un tricoma erecto no ramificado 
cuyo crecimiento se debe a la división celular en la 
porción más baja. 

La ramificación dicotómica comienza con una di- 
visión vertical en lugar de transversal de una célula 
apical en el ápice de una rama. Cada una de las dos 
células hijas funciona como una célula apical y co- 
mienza a cortar las células derivadas en su cara poste- 
rior (Fig. 139D). Con el crecimiento continuo, la dico- 
tomía resultante se hace más evidente a medida que 
las dos células apicales se van separando cada vez 
más. En algunas especies la ramificación dicotómica 
es muy regular porque ambas dicotomías en el ápice 
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Fig. 139. Dictyota dichotoma. A, talo. B, vista superficial del ápice del talo. C, sección vertical a través del ápice del 
talo. D, ápice del talo con el comienzo de una dicotomía. E-F, etapas tempranas en la formación de las ramas 


adventicias laterales. 


de una rama crecen a un ritmo igual; en otras especies 
es menos regular debido al crecimiento desigual de 
las dicotomías. Las células situadas alo largo del mar- 
gen de una dicotomía pueden empezar a funcionar 
como células apicales y su división da lugar a la for- 
mación de ramas adventicias (Fig. 139A, E-P). 
Dictyota tiene una periodicidad distinta en la for- 
mación de los órganos sexuales y la liberación de ga- 
metos. Esto está definitivamente correlacionado con 
el mes lunar y su secuencia quincenal de mareas pri- 
maverales y nupciales. En Europa la fructificación es 
quincenal. A lo largo de la costa de Inglaterra, los ór- 
ganos sexuales comienzan a desarrollarse durante 
una serie de mareas primaverales y a liberar sus ga- 
metos durante la siguiente serie de mareas primave- 
rales (Williams, 1905). La condición inversa se da en 
Nápoles, donde la formación de los órganos sexuales 
comienza durante las mareas nupciales y la liberación 
de gametos es durante la siguiente serie de mareas 
nupciales (Lewis, 1910). Estudios sobre la periodici- 
dad realizados a lo largo de la costa americana en Ca- 
rolina del Norte muestran que la liberación de game- 
tos se produce sólo una vez durante cada mes lunar 
(Hoyt, 1907, 1927). Siempre es durante las mareas de 
primavera de la luna llena, independientemente de si 
son las mayores o menores del mes lunar. Aunque la 
periodicidad en Dictyota está obviamente correlacio- 
nada con el ciclo de las mareas, la forma en que opera 
este factor ambiental es incierta. Se vuelve aún más 
incierto cuando se toma en consideración la demos- 
tración de que los talos mantienen su fertilidad quin- 
cenal cuando se retiran del océano y se cultivan en el 
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laboratorio (Williams, 1905). 

Los gametofitos son heterotálicos y con los órga- 
nos sexuales soportados en soros elípticos a ambos la- 
dos del talo. Los talos fértiles masculinos y femeninos 
se distinguen entre sí por el color más profundo de 
los soros oogoniales. 

Cada anteridio en un soro masculino se desarrolla 
a partir de una célula de talo superficial. Esta célula 
se divide transversalmente en una célula de pie, que 
no se vuelve a dividir, y un primordio anteridial. El 
primordio anteridial se divide verticalmente en dos 
células, las cuales se dividen verticalmente para for- 
mar un cuadrante de cuatro células (Williams, 1904a). 
Mediante la división vertical y transversal estas célu- 
las dan lugar, en última instancia, a una columna ce- 
lular de 20 a 24 células de altura y con 16 células en 
cada nivel (Fig. 140C-D). Al cesar la división celular 
se produce un redondeo de los protoplastos y una ge- 
latinización de las paredes entre ellos. Cada proto- 
plasto, entonces, sufre una metamorfosis y se vuelven 
anterozoides. Los anterozoides sólo tienen un flagelo 
(Williams, 1904a). El desarrollo de los anteridios va 
acompañado de una elongación hacia arriba de las cé- 
lulas vegetativas inmediatamente adyacentes al soro 
para formar un involucro cupuliforme de la misma 
altura que el anteridio (Fig. 140D). 

Los oogonios se desarrollan a partir de las células 
del talo superficial y hay de 25 a 50 oogonios en un 
soro oogonial. Las células de talo superficial que se 
desarrollan en los oogonios se elongan verticalmente 
hasta tres o cuatro veces su altura original y luego se 
dividen transversalmente en una célula de pie y una 





Fig. 140. Dictyota dichotoma. A, sección transversal a través de una porción de un soro esporangial con esporangios 
inmaduros y maduros. B, sección transversal a través de un soro oogonial. C-D, secciones transversales a través 


de los soros anteridiales muy jóvenes y casi maduros. 


célula que se convierte en el oogonio (Williams, 
1904a). El vogonio aumenta enormemente de tamaño 
y su protoplasto se convierte en un solo óvulo (Fig. 
140B). Sólo hay un involucro rudimentario que rodea 
a un soro oogonial. Eventualmente, las paredes oogo- 
niales se gelatinizan y los óvulos se liberan. La fecun- 
dación se produce inmediatamente después de la 
liberación de los óvulos y si esto no ocurre en media 
hora los óvulos forman una pared y son incapaces de 
fecundarse. En el momento de la fertilización, un 
gran número de anterozoides se agrupan y se unen a 
un óvulo por medio de sus flagelos (Williams, 1904a). 
A diferencia de Fucus, la agrupación de anterozoides 
sobre un óvulo no hace que éste gire en el agua. Los 
óvulos que no han sido fertilizados pueden desarro- 
llarse partenogenéticamente. 

Se ha podido estudiar el desarrollo del cigoto has- 
ta formar un esporofito fértil en las algas que crecen 
en el océano (Hoyt, 1910) y en las algas que crecen in 
vitro (Schreiber, 1935). La división del núcleo del cigo- 
to es mitótica y esto es seguido por una bipartición en 
dos células hijas. Una célula hija se convierte en un ri- 
zoide que eventualmente se desarrolla en unas pocas 


células de longitud. La otra célula hija, excepto el ri- 
zoide primario, da lugar a todo el esporofito en el que 
tempranamente se establece una célula apical. 

Los esporangios producidos por un esporofito se 
llevan a ambos lados del talo y se agrupan en soros 
muy poco definidos que no están rodeados de involu- 
cros. En el desarrollo del esporangio, una célula su- 
perficial del talo se alarga verticalmente hasta dos o 
tres veces su altura original y luego se divide trans- 
versalmente. La célula inferior es una célula del pie 
que no se agranda más. La célula superior se agranda 
para formar un esporangio esférico cuyo diámetro es 
aproximadamente igual al grosor del talo (Fig. 140A). 
La división del único núcleo en un esporangio joven 
es meiótica (Williams, 1904), y esto es seguido por 
una división del protoplasto cuadrinucleado en cua- 
tro grandes aplanosporas que son liberadas por una 
ruptura apical de la pared esporangial. Hay una de- 
terminación genotípica del sexo en el momento de la 
meiosis, de modo que dos de las cuatro esporas se 
convierten en gametofitos masculinos y dos en game- 
tofitos femeninos (Schreiber, 1935). 


CLASE HETEROGENERATAE 





Los miembros de la clase Heterogeneratae tienen 
una alternancia heteromórfica de generaciones y una 
en la que el esporofito es siempre más grande que el 
gametofito. Los esporofitos suelen tener un tamaño 
macroscópico y una forma definida; los gametofitos 
son siempre filamentosos y de tamaño microscópico. 


De hecho, el conocimiento de los gametofitos de to- 
dos los miembros de la clase sólo se ha obtenido me- 
diante su crecimiento en cultivos iniciados a partir de 
zoosporas liberadas de esporangios uniloculares. Los 
esporofitos de los Heterogeneratae pueden producir 
tanto zoosporas como esporas neutrales. La repro- 
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Fig. 141. Myrionema strangulans. A, sección vertical a través de un esporofito maduro. B, vista superficial de un 
esporofito joven. C, gametofito. (B-C, Redibujado de Kylin, 1934). 


ducción de los gametofitos puede ser isógama, anisó- 
gama u 0ógama. 

Según la estructura vegetativa del esporofito, los 
Heterogeneratae se dividen en dos subclases, Haplos- 
tichineae y Polystichinene. 


SUBCLASE HAPLOSTICHINEAE 


Los esporofitos de las Haplostichineae están com- 
puestos por filamentos que pueden estar libres unos 
de otros, entrelazados entre sí, o tan densamente 
compactados o corticados que el talo parece ser pa- 
renquimatoso. En todos los casos el crecimiento es tri- 
cotálico. El esporofito puede producir esporangios 
neutrales o uniloculares. Los gametofitos son siempre 
filamentos microscópicos e isogámicos, anisogámicos 
u 0ogámicos. 

La subclase se divide en 3 órdenes (Kylin, 1933). 


Orden Chordariales 


Las Chordariales incluyen aquellas Haplostichi- 
neae en las que el esporofito filamentoso ramificado 
no está marcadamente compactado en un talo pseu- 
doparenquimatoso. Hasta ahora, todos los gametofi- 
tos conocidos son isógamos. 

Cerca de 50 géneros se relacionan con la orden. 
Pero se sabe poco sobre el ciclo vital de la mayoría de 
los géneros y no es improbable que ciertos géneros se 
muestren eventualmente como miembros de los Ecto- 
carpales. Los géneros han sido agrupados en ocho fa- 
milias (Kylin, 1940; Papenfuss, 1951). 

Myrionema, un género con varias especies, tiene 
un talo diminuto que crece epífitamente sobre mu- 
Chas otras algas. La opinión está dividida en cuanto a 
si es una pequeña alga primitiva o una pequeña for- 
ma reducida de un tipo más avanzado. M. strangu- 
lans, la única especie que ha sido estudiada en cultivo 
(Kylin, 1934), crece epífitamente en Ulva. Se encuen- 
tra a lo largo de ambas costas de este país. 

El talo parece ser un disco parenquimatoso cuan- 
do se lo ve desde arriba, pero en realidad consiste en 
filamentos horizontales radiantemente ramificados y 
apretados lateralmente entre sí. El crecimiento de los 
filamentos horizontales es terminal o subterminal. 
Cada célula hacia adentro del ápice de crecimiento 
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corta una célula hija hacia su superficie libre (supe- 
rior). La mayoría de las células hijas se convierten en 
filamentos erectos no ramificados de cuatro a seis 
células de altura o en tricomas erectos no ramificados 
con muchas más células (Fig. 141A). Otras de las 
células hijas se desarrollan en órganos reproductivos 
uniloculares o pluriloculares. Los primeros órganos 
reproductivos formados por el talo son generalmente 
pluriloculares. Son varias células de altura, uniseria- 
das, y cada célula produce un típico zooide. El zooide 
forma una talo identico al que lo produce (Fig. 141B) 
y lleva órganos uniloculares o pluriloculares (Kylin, 
1934). Así, Myrionema es una generación esporofítica 
en la que puede haber una reduplicación del esporofi- 
to por esporas neutras de esporangios neutros pluri- 
celulares. 

Los esporofitos antiguos suelen ser portadores so- 
lamente de esporangios uniloculares (Fig. 141A). Las 
esporas de estos esporangios germinan para formar 
talos filamentosos ramificados en los que las ramas 
están libres unas de otras como en Ectocarpus (Kylin, 
1934). Se cree que los talos filamentosos (Fig. 141C) 
son gametofitos, pero hasta el momento ningún talo 
filamentoso cultivado para estudio ha crecido hasta 
estar en condiciones de fructificar. El hecho de que las 
esporas neutrales se conviertan en los típicos talos de 
Myrionema hace muy improbable que los talos pare- 
cidos a Ectocarpus, que se desarrollan a partir de zoos- 
poras de esporangios uniloculares, sean monstruosi- 
dades de cultivo. 





Fig. 142. Esporofito de Leathesia amplissima. 





Fig. 143. Leathesia difformis. A, sección vertical a través de la porción exterior de un esporofito. B, porción externa 
de un esporofito que lleva esporangios neutrales. C, gametofito. D, gametangios vacíos. (C-D, Redibujado de Dam- 


mann, 1930). 


Leathesia es otro de los Chordariales que se en- 
cuentra a lo largo de ambas costas de este país. Es un 
alga común de la zona del medio litoral. L. difformis 
es un alga anual que aparece a principios de primave- 
ra, alcanza su máximo tamaño en pleno verano y se 
comienza a degenerar a principios del otoño. Los 
talos maduros son irregularmente globosos, con una 
superficie cerebriforme, generalmente hueca en el 
centro, y de hasta 8 cm. de diámetro (Fig. 142). Las 
porciones sólidas del talo tienen una textura carnosa 
y gelatinosa. La porción sólida consiste en una masa 
radiada de filamentos di- o tricotómicos ramificados, 
con material más o menos gelatinoso entre las ramas 
(Fig. 143A). Las células más bajas de las ramas (las 
que están hacia el centro del talo) son irregularmente 
cilíndricas e incoloras. Las células hacia los ápices de 
las ramas son progresivamente más pequeñas. La 
mayoría de las ramas terminan en ramificaciones en 
empalizada de cuatro o cinco células de largo, pero 
de vez en cuando terminan en un racimo de largos 
tricomas pluricelulares. Las células de las ramifica- 
ciones en empalizada son las únicas con cromatófo- 
ros. 

L. difformis puede producir órganos reproductivos 
uniloculares o pluriloculares, o ambos. Esto demues- 
tra que es un esporofito. La fructificación general- 
mente comienza con la formación de esporangios 
uniloculares. Tarde o temprano se produce una for- 
mación de esporangios neutrales, y éstos son frecuen- 
temente los únicos órganos reproductivos presentes 
en los talos antiguos (Fig. 143B). Las esporas neutra- 
les son indudablemente diploides, y se ha demostra- 


do que se desarrollan en los talos de Leathesia que lle- 
van esporangios neutrales (Kylin, 1933). Las esporas 
neutrales también pueden formar pequeños talos si- 
milares a Myrionema que producen esporangios neu- 
trales (Sauvageau, 1925). Estos son considerados ple- 
tismotalos en vez de talos fructíferos precoces (Sau- 
vageau, 1928, 1932). Una de las razones para conside- 
rar que son diferentes de las etapas juveniles de los 
talos típicos es la presencia de un solo cromatóforo en 
cada célula, en lugar de varios como en las células de 
los talos adultos (Sauvageau, 1932). 

La generación de gametofitos (Fig. 143C-D) se co- 
noce de manera imperfecta. Los cultivos comenzaron 
a partir de zoosporas en pleno verano y contenían 
talos diminutos y ramificados que se mantenían pe- 
queños y no fructificaban hasta el siguiente Junio 
(Dammanmn, 1930). 

En esa época producían órganos reproductivos 
pluriloculares. La naturaleza gametangial de estos Óór- 
ganos no se estableció definidamente porque no se 
observó la liberación de los zooides y su fusión. Un 
mes después de la fructificación, se desarrolló un 
nuevo cultivo de algas microscópicas con órganos 
pluriloculares. Antes de finales de Diciembre, éstas 
dieron lugar sucesivamente a seis generaciones, cada 
una con órganos pluriloculares. No es improbable 
que la primera generación de desarrollo lento fuera 
un gametofito y las seis siguientes fueran diploides 
(¿plestimotálicas?) y se reprodujeran por medio de 
esporas neutrales. 
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Orden Sporochnales 


Los Sporochnales tienen un esporofito en el que 
cada ramificación termina en un mechón de tricomas. 
El crecimiento es tricotálico y se debe a la división 
celular intercalada en la base de cada tricoma. Los es- 
porangios uniloculares suelen nacer al final y en gru- 
pos densos. El gametofito es microscópico y oógamo. 

Hay 6 géneros y unas 25 especies. Se encuentran 
en mares cálidos y templados, especialmente en las 
aguas de la región Australiana. Dos especies de un 
género (Sporochnus) se encuentran en la Costa Atlán- 
tica de este país desde Beaufort, Carolina del Norte, 
hacia el sur (Hoyt, 1920; Taylor, 1928). 

Carpomitra, con unas cinco especies, se encuentra 
a lo largo de la Costa Atlántica de Europa. Su esporo- 
fito, que puede tener 30 cm. de altura o más, es un ci- 
lindro aplanado con varias ramificaciones dicotómi- 
cas sucesivas (Fig. 144A). Cada ramificación tiene una 
evidente nervadura central, y en la punta de cada ra- 
mificación hay un conspicuo mechón de tricomas. El 
crecimiento del ápice de una ramificación es tricotá- 
lico, la región meristemática está situada en un grupo 
de células en la base del mechón terminal de trico- 
mas. El tejido formado después del meristemo es sóli- 
damente parenquimatoso. Se diferencia en una re- 
gión medular con células verticalmente alargadas y 
una región cortical con células aproximadamente iso- 
diamétricas. 


Los esporofitos sólo producen esporangios unilo- 
culares. En el momento de la reproducción, se desa- 
rrolla una inflación mitriforme, el receptáculo, inme- 
diatamente debajo del mechón de tricomas que termi- 
na una rama fértil (Fig. 144B). Muchas de las células 
receptaculares superficiales se convierten en tricomas 
fértiles ramificados (paráfisis) (Johnson, 1891; Sauva- 
geau, 1926). Los esporangios se desarrollan a partir 
de las células terminales de una paráfisis. Son ovoi- 
des y contienen un número relativamente pequeño 
de zoosporas (Fig. 144C). 

Las zoosporas en germinación se desarrollan en 
gametofitos uniseriados, escasamente ramificados y 
filamentosos (Fig. 144D) (Sauvageau, 1926). Los ante- 
ridios se producen en los ápices de las cortas ramifica- 
ciones laterales. Su tamaño y forma son muy pareci- 
dos a los de la Laminaria. Nunca se han observado 
anterozoides, pero el descubrimiento de muchas an- 
teridios vacíos sobre el gametofito indica que hay una 
liberación de gametos masculinos móviles. Los oogo- 
nios son grandes, ovoides, y se desarrollan a partir de 
células terminales o intercaladas de las ramas princi- 
pales. La naturaleza oogonial de las células interpre- 
tadas como oogonios no está establecida más allá de 
toda duda porque no hay ni extrusión de un óvulo ni 
desarrollo de un poro en la pared oogonial. En cam- 
bio, hay una división y redivisión directa de la célula 
oogonial para formar el nuevo esporofito. Esta germi- 
nación partenogenética del óvulo difiere de otros ca- 





Fig. 144. Carpomitra cabrerae. A, porción superior del esporofito. B, ápice del esporofito. C, paráfisis fértil del ápice 
de un esporofito. D, gametofito. (Tomado de Sauvageau, 1926). 


168 





Fig. 145. Carpomitra cabrerae. Etapas en el desarrollo de esporofitos jóvenes. (Tomado de Sauvageau, 1926). 


sos conocidos de partenogénesis en que el óvulo en 
germinación no se reviste de una pared distinta de la 
pared oogonial. 

El joven esporofito se convierte en un filamento 
erecto, no ramificado y uniseriado de 20 o más células 
de altura (Fig. 145A-B). A continuación se produce 
una división horizontal de la sexta a la octava célula 
debajo del ápice. La célula hija superior se divide ver- 
ticalmente para formar primordios que se convierten 
en tricomas; la célula hija inferior se divide vertical- 
mente para formar un meristemo que comienza a for- 
mar tejidos similares a los de un talo adulto (Fig. 
145C). El crecimiento posterior es similar al de cual- 
quier ápice de rama de un esporofito maduro. 


Orden Desmarestiales 


Los talos de los Desmarestiales tienen un solo fila- 
mento en cada ápice de crecimiento. A continuación 
se produce una corticación pseudoparenquimatosa 
del filamento para formar un talo de forma macroscó- 
pica definida. El gametofito es microscópico, oóga- 
mo, y tiene el óvulo descargado que queda adherido 


al ápice oogonial. 

La orden sólo contiene 3 géneros. 

Desmarestia tiene dos centros de distribución, es 
decir, las aguas del Atlántico Norte y del Pacífico 
Norte, en contraste con la Antártida y las regiones ad- 
yacentes. Hay dos o tres especies a lo largo de la Costa 
Atlántica de este país y alrededor de ocho a lo largo 
de la Costa del Pacífico. La mayoría de ellas crecen 
por debajo de la marca de marea baja. Desmarestia es 
una de las algas pardas más grandes, y ciertas espe- 
cies, como D. latissima, alcanzan una longitud de más 
de 5 metros. Muchas de las especies se diferencian de 
otras algas pardas en que acumulan ácidos málico y 
sulfúrico en abundancia (Blinks, 1951); la savia celu- 
lar de ciertas especies que crecen a lo largo de la costa 
de California tiene un pH de 1 a 3 (Blinks, 1951). 

El talo, el esporofito, crece adherido a las rocas por 
medio de un fijador disciforme. Por encima de esto 
hay un eje de longitud variable que puede estar poco 
o profusamente ramificado. Las ramificaciones del eje 
pueden ser subcilíndricas o pueden estar aplanadas 
en láminas conspicuas (Fig. 146). Las láminas de la es- 
pecie más grande a lo largo de la costa del Pacífico (D. 


169 





Fig. 146. Porción superior del esporofito de Desmarestia herbacea. 


latissima) son a veces de más de 2,5 metros de largo y 
20 cm. de ancho. 

El ápice en crecimiento de cada ramificación ter- 
mina en un filamento axial en el que las células se 
unen de extremo a extremo en una sola fila. El fila- 
mento axial lleva muchos filamentos laterales, no ra- 
mificados y uniseriados, todos en el mismo plano y 
en pares opuestos (Fig. 147A) o alternados entre sí. El 
crecimiento de los filamentos axiales y laterales se de- 
be a una región meristemática intercalada. Las células 
más bajas de los filamentos laterales, tres o cuatro 
atrás de la zona de crecimiento del eje central, envían 
brotes rizoidales pluricelulares que se aplican estre- 
chamente al filamento axial. La repetida división ce- 
lular en esta capa envolvente produce finalmente un 
tejido corticante de varias células de espesor en el que 
las células superficiales pueden continuar la división 
indefinidamente (Fig. 147B). Generalmente se produ- 
ce una desaparición de los filamentos laterales a lo 
largo de la porción corticada de un filamento axial, 
pero de vez en cuando uno de ellos continúa crecien- 
do como filamento axial envíando filamentos latera- 
les y corticándose. Muchas de las algas que se recogen 
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carecen de filamentos axiales en los ápices de sus 
ramas. Esto puede deberse a una abscisión o a una 
ruptura accidental del filamento. En cualquier caso, 
no hay más crecimiento apical de la lámina. 

Los esporangios uniloculares son los únicos órga- 
nos reproductivos formados por el esporofito. Nor- 
malmente se forman en porciones corticadas del talo, 
pero pueden desarrollarse a partir de células de un fi- 
lamento axial o de sus apéndices (Johnson, 1891; Kuc- 
kuck, 1894). Cuando se forman en porciones cortica- 
das del talo, generalmente se desarrollan a partir de 
células superficiales (Fig. 147C), pero a veces también 
se desarrollan a partir de células más profundas (Abe, 
1938). El núcleo de la célula vegetativa que forma el 
esporangio se divide meióticamente (Abe, 1938), lue- 
go se llegan a formar 32, 64 o 128 núcleos por división 
nuclear. El protoplasto se divide entonces para for- 
mar las típicas zoosporas. 

Los zoosporas nadan durante una hora o más y 
luego pierden sus flagelos, reposan y segregan una 
pared. Esta célula envía un tubo germinal y la mayo- 
ría del protoplasma migra hacia su ápice algo dilata- 
do (Abe, 1938; Schreiber, 1932). El ápice se divide por 
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Fig. 147. A-C, esporofito de Desmarestia herbacea. A, vista superficial del ápice en crecimiento. B, sección transver- 
sal de la porción corticada. C, esporangio unilocular. D-L, D. aculeata. D-E, gametofitos femeninos. F, gametofito 
femenino. G, liberación de anterozoides. H-L, etapas tempranas en el desarrollo de esporofitos. (D-L, Redibujado 


de Schreiber, 1932). 


una pared transversal, y la célula resultante se con- 
vierte en un gametofito filamentoso microscópico, es- 
casamente ramificado, de 20 a 40 células. Desmarestia 
es heterotálica con gametofitos masculinos que se dis- 
tinguen de los femeninos por sus células más peque- 
ñas. Los gametofitos masculinos también están com- 
puestos por más células y están más libremente rami- 
ficados que los femeninos. Los anteridios se desarro- 
llan en grupos en los ápices de las ramas laterales 
(Fig. 147F-G). Cada anteridio es unicelular, y su pro- 
toplasto se convierte en un solo anterozoide. El game- 
tofito femenino puede comenzar a formar oogonios 
en la etapa de desarrollo de tres o cuatro células, o 
puede no comenzar a formarlas hasta que sea plurice- 
lular (Fig. 147D-E). En cualquier caso, los oogonios se 
desarrollan por un aumento vertical de una célula 
intercalar. El oogonio contiene un solo óvulo grande 
que se extruye a través del ápice de la pared oogonial, 
pero permanece unido a él (Abe, 1938). 

El óvulo permanece adherido al ápice oogonial 
durante la fertilización. El cigoto, todavía unido al 
ápice oogonial, se divide transversalmente y la divi- 
sión repetida en el mismo plano produce un filamen- 


to erecto de 15 o más células (Fig. 147H-J). Las ramas 
laterales crecen entonces hacia afuera desde la parte 
superior del filamento, y las ramas rizoidales crecen 
hacia abajo desde las células inferiores (Fig. 147K-L). 
El gametofito desaparece poco después de que el 
joven esporofito desarrolle rizoides. La parte superior 
ramificada del esporofito juvenil continúa el creci- 
miento tricotálico y pronto se corticula exactamente 
de la misma manera que el ápice de crecimiento de 
un talo adulto. 

Los gametofitos de Desmarestia y de los Lamina- 
riales tienen varias características únicas en común. 
Entre ellas se encuentran los grupos de anteridios 
unicelulares, los vogonios intercalares de elongación 
vertical, la unión del óvulo extruido al ápice oogonial 
y el desarrollo temprano del esporofito en el ápice oo- 
gonial. Por ello se ha pensado que los Desmarestiales 
y los Laminariales están bastante relacionados entre 
sí (Schreiber, 1932), pero esto parece improbable en 
vista de las marcadas diferencias en la estructura y el 
modo de crecimiento de los esporofitos en las dos ór- 
denes. 


171 


SUBCLASE POLYSTICHINEAE 


Los esporofitos de las Polystichineae tienen talos 
parenquimatosos en el que el crecimiento es por divi- 
sión de las células intercalares. El esporofito puede 
producir tanto zoosporas como esporas neutrales. 
Los gametofitos son microscópicos, filamentosos; y 
pueden ser isógamos, anisógamos u oógamos. 

La subclase se ha dividido en tres órdenes (Punc- 
tariales, Dictyosiphonales, Laminariales) pero se ha 
sostenido que los dos primeros deben combinarse en 
un solo orden (Papenfuss, 1947). 


Orden Punctariales 


Los esporofitos de los Punctariales son de tamaño 
medio, parenquimatosos, y crecen por medio de divi- 
siones celulares intercalares que no están localizadas 
en un meristema definido. Los órganos reproductivos 
del esporofito pueden o no estar localizados en soros 
definidos, y pueden producir zoosporas o esporas 
neutrales. Los gametos son filamentos microscópicos 
que pueden ser isógamos o anisógamos. 

Hay unos 30 géneros, pero no hay un acuerdo ge- 
neral sobre cómo deben agruparse en familias. 

Soranthera es el primer miembro del orden en el 
que se demostró una alternancia de generaciones 
(Angst, 1926). Se encuentra sólo en el Océano Pacífico 
y sólo hay una especie, $. ulvoidea. Soranthera es una 
epifita restringida a Rhodomela y Odonthalia pero es un 
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alga común a lo largo de toda la costa del Pacífico de 
este país. Los esporofitos maduros son subesféricos, 
huecos y de hasta 7 cm. de diámetro (Fig. 148A). La 
porción celular consiste en una capa superficial simi- 
lar a la epidermis de pequeñas células y una capa sub- 
yacente de cuatro a cinco células de grosor que está 
compuesta de células mucho más grandes. Los cro- 
matóforos están restringidos a la capa superficial. 
Los esporangios uniloculares, los únicos órganos 
reproductivos producidos por el esporofito, son por- 
tados en soros de aproximadamente 1 mm. de diáme- 
tro. Los soros están distribuidos irregularmente en to- 
da la superficie del talo. El desarrollo soral comienza 
con una división periclinal de cada célula “epidérmi- 
ca” en una futura zona fértil. La división repetida de 
cada célula hija externa produce un filamento erecto 
no ramificado (paráfisis) de 10 a 20 células de largo. 
Las células que se encuentran en el extremo libre de 
las parafisis están redondeadas y contienen cromató- 
foros (Fig. 148B). Algunas de las células hijas internas 
formadas por la división de células “epidérmicas” 
cortan una célula que desarrolla un esporangio unilo- 
cular. Los esporangios maduros descargan sus zoos- 
poras en una masa a través de un pequeño poro en el 
ápice esporangial cuando el talo se vuelve a inundar 
por la marea entrante. Las zoosporas permanecen in- 
móviles durante unos segundos después de la descar- 
ga y luego nadan libremente en todas las direcciones. 
El desarrollo del gametofito fructífero maduro a 
partir de una zoospora puede completarse en tres se- 
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Fig. 148. Soranthera ulvoidea. A, esporofito. B, sección vertical a través de un soro. C, gametofito. (C, Redibujado de 


Angst, 1926). 
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manas (Angst, 1926). El gametofito es un filamento 
irregularmente ramificado, parecido a Ectocarpus, de 
50 o más células (Fig. 148C). Los gametangios se for- 
man en los ápices de las ramificaciones laterales de 
una o dos células. Son de 15 a 20 niveles de altura y 
con varias células en cada uno de los niveles medios. 
La unión de los gametos es anisógama (Angst, 1926) 
y con un pequeño gameto masculino activo que se 
une a uno más grande y lento. El desarrollo del cigoto 
hasta un esporofito no ha sido estudiado experimen- 
talmente. 


Orden Dictyosiphonales 


Los Dictyosiphonales tienen talos cilíndricos pro- 
fusamente ramificados en los que el crecimiento es 
iniciado por una sola célula apical. Las porciones ma- 
duras del talo se diferencian internamente en dos o 
tres regiones. Los esporofitos suelen producir sólo es- 
porangios uniloculares. Los gametofitos son micros- 
cópicos e isógamos. 

Sólo hay una familia, Dictyosiphonaceae, con unos 
4 géneros y 15 especies. 

Dictyosiphon se encuentra en aguas frías a lo largo 
de ambas costas de este país. D. foeniculaceus, la espe- 
cie más común, es un alga anual de verano que crece 
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en la zona del medio litoral. Su talo cilíndrico fila- 
mentoso se ramifica libremente y las últimas ramifi- 
caciones se reducen a un punto agudo (Fig. 149A). El 
ápice de cada ramificación tiene una sola célula apical 
que persiste mientras continúa el crecimiento, des- 
pués de lo cual puede ser reemplazada por un trico- 
ma (Fig. 149B) (Kuckuck, como se cita en Oltmanns, 
1922). 

Las porciones maduras del talo pueden ser sólidas 
O huecas (Fig. 149C). Las porciones sólidas tienen un 
núcleo central de células incoloras alargadas vertical- 
mente rodeadas por una capa envolvente de peque- 
ñas células isodiamétricas que contienen cromatófo- 
ros. Algunas de las células superficiales se convierten 
en largos tricomas pluricelulares no ramificados. 

Los esporangios uniloculares están incrustados 
justo debajo de la superficie del talo y son mucho más 
grandes que las células vegetativas adyacentes (Fig. 
149D). Se forman por el aumento de las células isodia- 
métricas junto al núcleo axial de células alargadas. Se 
ha demostrado que la división del núcleo primario 
del esporangio unilocular es meiótica (Abe, 1940). 

Las zoosporas de los esporangios uniloculares 
germinan inmediatamente para formar gametofitos 
filamentosos ramificados similares a Ectocarpus (Sau- 
vageau, 1917). Los gametangios son uniseriados, de 2 


Fig. 149. A-C, Dictyosiphon foeniculaceus. A, esporofito. B, ápice de la rama de un esporofito. C, sección vertical a 
través de la región madura de un esporofito. D, esporangios uniloculares de D. macounii. (B-D, Tomado de Kuckuck, 


1929). 
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a 12 células de altura, y cada célula produce un único 
gameto móvil. La germinación del cigoto sigue inme- 
diatamente después de una unión isógama de game- 
tos. Los gametos que no se han conjugado se redon- 
dean, secretan una pared y germinan partenogenéti- 
camente. El cigoto en germinación se convierte en un 
filamento parecido a un protonema. Más tarde, cier- 
tas células del filamento se desarrollan en una estruc- 
tura columnar vertical que se asemeja al ápice de cre- 
cimiento de un esporofito adulto (Sauvageau, 1917). 


Orden Laminariales 


La mayoría de los miembros de los Laminariales 
(los quelpos) tienen un esporofito diferenciado exter- 
namente en fijador, estípite y lámina o láminas. El cre- 
cimiento se debe a una región meristemática interca- 
lada, y generalmente se encuentra entre el estípite y 
la lámina. Las regiones maduras anteriores y poste- 
riores al meristemo tienen una diferenciación más o 
menos interna de los tejidos. Los esporofitos produ- 
cen sólo esporangios uniloculares, que se encuentran 
en extensos soros que se llevan en la lámina. Varios 
géneros tienen los soros restringidos a láminas espe- 
ciales (esporófilos). Los gametofitos son microscópi- 
cos, filamentosos y oógamos. 

La orden incluye unos 30 géneros y 100 especies. 
Son habitantes de las aguas más frías del océano. Los 
quelpos no están presentes en las regiones tropicales 
o en las regiones templadas, excepto donde el agua es 


fría. En las regiones polares se encuentran tan cerca 
del polo como en aquellos lugares donde hay un fon- 
do libre de hielo permanente o casi permanente. La 
mayoría de los quelpos crecen por debajo de la línea 
de marea baja. Hay cuatro géneros de Laminariales a 
lo largo de la Costa Atlántica de este país. Dieciocho 
géneros se encuentran a lo largo de la Costa del Pa- 
cífico, y 14 de ellos se conocen sólo en el Océano Pací- 
fico. 

Los gametofitos de los Laminariales son práctica- 
mente idénticos de un género a otro. Los esporofitos 
son extremadamente diversos de género a género. 
Muchos de los quelpos de la Costa del Pacífico son 
notables tanto por su tamaño como por la compleji- 
dad externa de su forma. Las más llamativas son los 
“quelpos gigantes” que crecen en el agua de 10 a 30 
metros de profundidad. El quelpo gigante más 
común de la Costa Oeste, Macrocystis pyrifera (Fig. 
150A), tiene un estípite repetidamente ramificado, de 
30 a 50 metros de largo, en el que hay una formación 
continua de nuevas láminas en el ápice de cada rama 
del estípite. Las láminas maduras se llevan a interva- 
los regulares a lo largo de una rama, y cada una de 
ellas tiene una vejiga de gas alargada en su base. Ne- 
reocystis luetkeana (Fig. 150B), otro quelpo gigante co- 
mún de la Costa del Pacífico, es un alga anual. Tiene 
un estípite no ramificado de 20 a 25 metros de largo 
que termina en una única gran vejiga de gas. Por enci- 
ma de la vejiga hay numerosas ramificaciones cortas 
bifurcadas dicotómicamente, cada una terminando 





Fig. 150. A, Macrocystis pyrifera. B, Nereocystis luetkeana. 
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en una sola lámina de 3 a 4,5 metros de largo. La “pal- 
mera de mar”, Postelsia palmaeformis (Fig. 151), es la 
más llamativa de los quelpos más pequeños de la 
Costa del Pacífico. Crece en la zona intermareal, pero 
sólo en cabeceras rocosas expuestas al pleno oleaje. 
Tiene un estípite robusto y flexible, de aproximada- 
mente medio metro de largo, con numerosas dicoto- 
mías cortas en el extremo distal, cada una terminada 
en una sola lámina estrecha. 

Laminaria, el género que da nombre al orden, se 
encuentra a lo largo de ambas costas de este país. La 
mayoría de las especies son perennes, pero al menos 
una de ellas (L. ephemera) es anual. El esporofito se di- 
ferencia en tres partes distintas: fijador, estípite y lá- 
mina (Fig. 152A). El fijador puede ser un disco sólido, 
pero suele ser un sistema de ramificaciones bifurca- 
das radiciformes (hapterios). El estípite siempre está 
sin ramificar y es cilíndrico o algo aplanado. La única 
lámina terminal del estípite puede estar entera o cor- 
tada verticalmente en varios segmentos. 

El crecimiento del esporofito se debe a un meris- 
temo intercalar en la unión del estípite y la lámina. La 
actividad meristemática resulta en un continuo au- 
mento de la longitud del estípite. Por otro lado, la lon- 
gitud de la lámina madura permanece aproximada- 
mente constante porque el aumento de la longitud en 
la base equivale aproximadamente a la abrasión en el 








Fig. 151. Postelsia palmaeformis. 


ápice (Setchell, 1905). Las láminas de la mayoría de 
las especies persisten sólo por un año. Dejan de crecer 
a finales del verano y comienzan a desintegrarse des- 
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Fig. 152. A-C, Laminaria andersonii. A, esporofito. B-C, etapas de la regeneración de nuevas láminas. D-E, L. farlo- 
wii. D, sección transversal de la porción de una lámina que contiene un canal de mucílago. E, sección transversal 


a través de la porción de un soro. 
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pués de que el talo ha descargado sus zoosporas en el 
otoño. A medida que la lámina comienza a desinte- 
grarse, se produce una elongación de la porción axial 
del meristemo debajo de ella (Setchell, 1905). Esto 
causa una ruptura transversal de la porción cortical 
del meristemo. La porción axial expuesta se aplana a 
medida que aumenta de longitud y, a medida que 
continúa el crecimiento, se convierte en una especie 
de lámina distintiva (Fig. 152B-C). La vieja lámina 
puede persistir por un tiempo en el ápice de la nueva 
lámina intercalada, pero eventualmente hay una 
abrasión de la vieja lámina. 

El estípite se diferencia en un eje central (médula), 
una corteza y una epidermis, cada una de las cuales 
contiene elementos distintivos. Sin embargo, la tran- 
sición de una región a otra es gradual, no abrupta. La 
médula de los estípites jóvenes y la médula meriste- 
mática de los más viejos consiste en filamentos (“hi- 
fas”) verticales, paralelos y no ramificados que se en- 
cuentran cerca unos de otros. En las médulas ligera- 
mente más maduras, los filamentos verticales se en- 
cuentran a una corta distancia unos de otros (Fig. 
153A-E). Ciertas células de un filamento se dividen 
en diagonal para cortar las células iniciales de los fila- 
mentos de conexión y las células iniciales aproxima- 
das se alargan lateralmente hasta que se encuentran 
(Killian, 1911). Muchas de estas células conectadas se 
convierten en filamentos de conexión por repetidas 
divisiones transversales. Los filamentos de conexión 


de muchas células tienden a correr horizontalmente a 
través de la médula, pero muchos de ellos corren dia- 
gonalmente debido a la elongación desigual de los fi- 
lamentos verticales a los que están unidos. La elonga- 
ción de los filamentos verticales va acompañada de la 
división celular, de modo que permanecen compues- 
tos de células relativamente cortas. En otros filamen- 
tos hay poca división celular y las células se vuelven 
largas. Estos filamentos han sido llamados hifas 
trompeta porque sus células son mucho más anchas 
y están infladas en los extremos (Fig. 153F) (Oliver, 
1887). Hay algunas pruebas de que las hifas trompeta 
son elementos conductores verticales comparables a 
los tubos cribosos de las plantas vasculares (Oliver, 
1887; Sykes, 1908). Las hifas trompeta de ciertos quel- 
pos, en particular Nereocystis y Macrocystis, son tubos 
cribosos con placas cribosas que se asemejan a las pla- 
cas cribosas de muchas angiospermas. Las medicio- 
nes de las tasas de crecimiento y de la fotosíntesis en 
diferentes partes del esporofito de Macrocystis mues- 
tran que la tasa de crecimiento en el ápice sólo puede 
explicarse por una translocación masiva hacia arriba 
de materia orgánica a través del estípite (Sargent éz 
Lantrip, 1952), y si este es el caso es muy probable que 
la translocación sea a través de los tubos cribosos. 

La corteza se forma por la división y redivisión de 
las células superficiales del estípite joven. Está com- 
puesta de células más o menos radiales, alargadas 
verticalmente. Hay un continuo aumento de diáme- 





Fig. 153. A-E, secciones verticales a través de la región embrionaria que muestran las primeras etapas del desarro- 
llo del tejido medular en el estípite de Laminaria digitata. F, sección longitudinal diagramática a través de la médu- 
la del estípite de L. andersonii. La región exterior a la izquierda, la interior a la derecha. (A-E, Redibujado de Killian, 


1911). 
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Fig. 154. Laminaria flexicaulis. A, gametofito masculino. B, gametofito femenino con esporofitos jóvenes. C-E, fases 
algo posteriores en el desarrollo del esporofito. (Tomado de Sauvageau, 1918). 


tro en la periferia de la corteza mientras el talo perma- 
nece vivo. Las células que se forman al final de una 
temporada de crecimiento son más pequeñas que las 
que se forman al principio de la temporada. Debido a 
esto, la corteza contiene uno o más anillos concéntri- 
cos que se asemejan a los anillos anuales en la madera 
secundaria de un tallo de dicotiledónea. Las cortezas 
de muchas especies contienen conductos de mucíla- 
go, ya sea justo debajo de la epidermis o justo fuera 
de la médula. Son un sistema de canales anastomósi- 
cos llenos de mucílago. El mucílago es producido por 
grupos de células secretoras en la cara interna del 
conducto (Guignard, 1892). 

La epidermis es de una o dos células de espesor y 
está compuesta por pequeñas células cúbicas que 
contienen muchos cromatóforos. 

La estructura interna de la lámina se asemeja a la 
del estípite. En el centro hay una médula aplanada 
con filamentos verticales y de conexión. En el exterior 
de la médula hay una corteza compuesta de células 
isodiamétricas que son progresivamente más peque- 
ñas hacia la epidermis (Fig. 152D). Varias especies tie- 
nen conductos de mucílago en sus cortezas. La epi- 
dermis suele tener el grosor de una sola célula. Tanto 
ella como las células corticales más externas contie- 
nen numerosos cromatóforos. 

Los esporangios uniloculares, que son los únicos 


órganos reproductivos producidos por el esporofito, 
se forman generalmente en una estación específica, 
ya sea verano u otoño. Se dan en extensos soros que 
cubren casi las dos superficies de la lámina (Fig. 
152B). Cada célula epidérmica de la zona soral joven 
envía un brote dactiloide a su cara externa. Se forma 
una pared transversal en la base del brote, y la célula 
así cortada se alarga para formar una paráfisis unice- 
lular erguida con una llamativa capa de material gela- 
tinoso en el ápice (Fig. 152B). La formación de la capa 
en empalizada de paráfisis es seguida por el corte del 
esporangio unilocular en la cara externa de lo que 
antes era una célula epidérmica. Los esporangios son 
claviformes y son dos tercios más largos que las pará- 
fisis. El único núcleo del esporangio joven se divide 
meióticamente (Abe, 1939), y la división nuclear si- 
multánea continúa hasta que hay 32 o 64 núcleos. En- 
tonces hay una división en protoplastos uninuclea- 
dos y una metamorfosis de ellos en zoosporas. 

Los esporofitos que crecen en la zona intermareal 
descargan sus zoosporas en el momento de la inun- 
dación por la marea entrante. La masa de zoosporas 
descargadas del esporangio está encerrada por una 
vaina gelatinosa acuosa al exudar entre las paráfisis, 
y la vaina persiste durante un minuto o más después 
de la extrusión más allá de ellas. Luego la vaina se di- 
suelve, y las zoosporas nadan libremente en todas las 
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direcciones. 

Las zoosporas se agrupan, después de nadar du- 
rante un tiempo, secretan una pared, y pronto envían 
un tubo germinal. El núcleo y los cromatóforos se 
mueven en el ápice del tubo germinal, y una pared 
transversal se forma detrás de ellos. Esta célula se 
convierte en el gametofito celular (Kanda, 1936, 1938; 
Kylin, 1916; Myers, 1925; Sauvageau, 1918; Schreiber, 
1930). En L. saccharina, hay una determinación genotí- 
pica del sexo durante la división de reducción. La mi- 
tad de las 32 zoosporas se convierten en gametofitos 
masculinos y la otra mitad en gametofitos femeninos 
(Schreiber, 1930). Tanto los gametofitos masculinos 
como los femeninos pueden empezar a producir ór- 
ganos sexuales después de que tengan dos o tres célu- 
las de longitud, pero los gametofitos masculinos sue- 
len volverse pluricelulares antes de fructificar. La 
fructificación depende directamente de la temperatu- 
ra, y se ha demostrado que los gametofitos se mantie- 
nen en estado vegetativo si la temperatura del cultivo 
es superior a 15*C (Abe, 1939). Los gametofitos estéri- 
les pueden distinguirse entre sí porque las células de 
los gametofitos femeninos tienen el doble de diáme- 
tro que las de las plantas masculinas. Los gametofitos 
masculinos pluricelulares producen anteridios en 
abundancia y en los ápices de las ramas laterales uni- 
celulares o bicelulares (Fig. 154A). Cada anteridio es 
unicelular, y su protoplasto se transforma en un solo 
anterozoide con dos flagelos laterales. Los oogonios 
de los gametofitos femeninos se desarrollan a partir 
de células tanto intercalares como terminales. En 


cualquier caso, el oogonio se alarga verticalmente, y 
su protoplasto desarrolla un solo óvulo. El óvulo es 
extruido a través del poro en el ápice de la pared oo- 
gonial, pero permanece adherido a él. 

El anterozoide nada y se fusiona con el óvulo uni- 
do al ápice oogonial. La unión de los gametos es se- 
guida por la unión de sus núcleos (Williams, 1921). 
Poco después de esto, el cigoto comienza a desarro- 
llar un esporofito. Por medio de sucesivas divisiones 
transversales se desarrolla en una fila vertical de 6 a 
10 células. Las células medias de la fila se dividen ver- 
ticalmente, y esto es pronto seguido por una división 
vertical de todas las células, excepto las más bajas 
(Kanda, 1936, 1938; Kylin, 1916; Myers, 1925; Sauva- 
geau, 1918). La célula más baja se alarga para formar 
un rizoide de la misma manera que un pelo radical 
crece de una célula epidérmica de una raíz de una 
planta vascular (Sauvageau, 1918). La división conti- 
nua en dos planos produce una lámina expandida si- 
milar a una hoja, de una célula de espesor pero con 
varios cientos de células (Fig. 154B-E). Se desarrollan 
rizoides adicionales a partir de las células inferiores 
de la lámina, y el gametofito desaparece después de 
que se hayan producido tres o cuatro rizoides. Even- 
tualmente las células de la porción más baja de la hoja 
se dividen en un tercer plano, produciendo una re- 
gión meristemática comparable a la de un esporofito 
adulto. La cara superior de este meristemo contribu- 
ye a la lámina, la cara inferior desprende células deri- 
vadas que formarán un estípite. 


CLASE CYCLOSPOREAE 





Las Cyclosporeae tienen un ciclo vital en el que no 
hay alternancia de generaciones pluricelulares de vi- 
da libre. El talo es un esporofito, con las esporas pro- 
ducidas por sus esporangios uniloculares que funcio- 
nan directamente como gametos. La unión gamética 
es siempre de tipo oógama. Los esporangios nacen 
dentro de cavidades especiales (conceptáculos). Los 
conceptáculos pueden estar dispersos sobre la super- 
ficie del talo, pero con mayor frecuencia se limitan a 
los extremos inflados de las ramas (receptáculos). 

Sólo hay una orden, los Fucales. Contiene unos 40 
géneros y 350 especies. Cada género se encuentra en 
aguas frías del hemisferio norte, o en aguas frías del 
hemisferio sur, oen los mares cálidos entre ambos. La 
mayoría de los Fucales crecen adheridos a las rocas 
de la zona intermareal, pero algunos crecen a niveles 
más profundos; y a veces, como en ciertas especies de 
Sargassum, el talo flota libremente. Los talos de las 
especies que crecen en la zona intermareal rara vez 
superan el metro de longitud; los de ciertas especies 
que crecen por debajo del nivel de marea baja pueden 
llegar a tener más de 5 metros de longitud. 

Ya se ha mencionado la naturaleza esporangial de 
los órganos reproductivos de los Fucales. Dado que, 
desde el punto de vista funcional, las esporas se com- 
portan como gametos, es más conveniente llamar a 
los dos tipos de esporas anterozoide y óvulo, y llamar 
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a los esporangios que los producen oogonio y anteri- 
dio. 

El desarrollo de los anteridios es idéntico al de los 
esporangios uniloculares de los Isogeneratae y Hete- 
rogeneratae, y en general hay una producción de 64 
anterozoides. Estos se diferencian de las zoosporas y 
zoogametos de otras feofitas en que el flagelo poste- 
rior es el más largo de los dos (Kylin, 1916a; 1920). 

Los oogonios en desarrollo tienen una división 
meiótica del núcleo primario y una división mitótica 
de los cuatro núcleos resultantes para formar ocho 
núcleos. No hay más divisiones nucleares y el desa- 
rrollo posterior es de acuerdo a uno de los siguientes 
tipos: (1) el tipo Fucus (Fig. 155A) en el que hay una 
división en ocho óvulos uninucleados;, (2) el tipo As- 
cophyllum (Fig. 155B) en el que se forman cuatro óvu- 
los uninucleados y cuatro núcleos sobrantes son ex- 
truidos entre ellos; (3) el tipo Pelvetia (Fig. 155C) con 
dos óvulos y seis núcleos sobrantes entre ellos; (4) el 
tipo Hesperophycus (Fig. 155D) con un gran óvulo uni- 
nucleado y un pequeño óvulo de siete nucleos; (5) el 
tipo Cystoseira (Fig. 155E) en el que la extrusión de sie- 
te núcleos da como resultado un solo óvulo uninucle- 
ado, y (6) el tipo de Sargassum (Fig. 155F) en el que la 
degeneración de todos los núcleos excepto uno da 
como resultado un único óvulo uninucleado. El tipo 
Fucus parece ser el más primitivo y los otros tipos una 





Fig. 155. Diagramas que muestran el desarrollo de los diversos tipos de oogonios encontrados entre los Fucales. 
A, tipo Fucus. B, tipo Ascophyllum. C, tipo Pelvetia. D, tipo Hesperophycus. E, tipo Cystoseira. F, tipo Sargassum. 


modificación del mismo. 

Fucus es un alga de agua fría del hemisferio norte. 
Crece en abundancia en la zona intermareal donde la 
costa del océano es rocosa a lo largo de las costas de 
Europa, Asia y América del Norte. En ambas costas 
del Océano Atlántico también crece en las marismas 
saladas donde la salinidad es menor que la del océa- 
no. Aquí crece o bien flotando libremente o parcial- 
mente incrustado en el lodo. 

Un talo (Fig. 156A) que crece en una roca tiene un 
fijador discoidal de la cual surge un brote dicotómica- 
mente ramificado. Las dicotomías del brote son cintas 
aplanadas con una nervadura media más o menos 
evidente, pero las dicotomías más bajas pueden tener 
todas las porciones excepto la nervadura media des- 
gastada y así parecer cauliforme. Ciertas especies, co- 
mo F. vesiculosus, tienen expansiones huecas, vesicu- 
ladas, llenas de aire de vez en cuando a lo largo de las 
dicotomías. Esto ayuda a mantener el talo a flote 
cuando está sumergido. 

El crecimiento del talo está en el ápice de cada di- 
cotomía final y es iniciado por una sola célula apical. 
La célula apical tiene la forma de una pirámide trun- 
cada de cuatro lados, y corta segmentos lateralmente 
y basalmente (Fig. 156B). La primera división del seg- 
mento lateral es periclinal. Las células hijas externas 
de los segmentos laterales se dividen y redividen pa- 
ra formar el tejido cortical parenquimatoso de las re- 
giones maduras. Las células hijas internas de los seg- 
mentos laterales, junto con las células derivadas de la 
cara basal de la célula apical, se dividen y redividen 


para formar la médula de las regiones maduras. Esta 
médula está compuesta por células cilíndricas unidas 
de extremo a extremo en filamentos longitudinales 
paralelos separados lateralmente entre sí por algina 
gelatinosa. Ocasionalmente la célula apical se divide 
verticalmente en dos células hijas de igual tamaño, 
cada una de las cuales se convierte en una célula api- 
cal. El crecimiento iniciado por el par de células api- 
cales produce una nueva dicotomía de la rama que 
las soporta. 

Algunas especies de Fucus son divicas (Fig. 157A); 
otras son monoicas y ya sea con un solo tipo de órga- 
no sexual en un conceptáculo o con el conceptáculo 
que contiene ambos tipos. El tiempo de fructificación 
no es el mismo de una especie a otra, ni en la misma 
especie es siempre el mismo en diferentes localida- 
des. En Inglaterra, el período durante el cual los re- 
ceptáculos descargan los gametos dura unos seis me- 
ses para F. vesiculosus y ocho meses para F. serratus 
(Knight € Parke, 1950). En las costas de Devon y de 
la Isla de Man, los talos de F. vesiculosus descargan ga- 
metos en la misma época del año, pero los de F. serra- 
tus no. La fructificación también puede darse durante 
todo el año, como es el caso de F. furcatus que crece a 
lo largo de la costa de California Central. 

Cada conceptáculo del receptáculo se desarrolla a 
partir de una única célula superficial que se encuen- 
tra cerca de la célula apical del receptáculo. Al prin- 
cipio, la célula inicial del conceptáculo se encuentra a 
nivel de la célula superficial adyacente, pero a medi- 
da que las células adyacentes se dividen y redividen, 
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Fig. 156. A-B, Fucus vesiculosus. A, talo. B, sección vertical a través del ápice de un talo joven. C-F, etapas tempra- 
nas en el desarrollo del conceptáculo de F. serratus. (B, Redibujado de Oltmanns, 1889; C-F, Redibujado de Nienburg, 


1913). 


la célula inicial del conceptáculo pasa a estar por de- 
bajo de la superficie del talo (Fig. 156C). La célula ini- 
cial se divide transversalmente. La célula hija externa, 
la célula ligular, no se divide de nuevo y eventual- 
mente desaparece (Nienburg, 1913). La célula hija in- 
terna, la célula basal, se divide y redivide para for- 
mar una capa, la lámina fértil, de dos o tres células 
de espesor (Fig. 156D-F). La lámina fértil es la capa 
que recubre la cavidad abierta lageniforme (el con- 
ceptáculo) que resulta de la ampliación y división 
continuas de las células laterales al conceptáculo ini- 
cial. El conceptáculo maduro (Fig. 157A) es globoso y 
con una abertura relativamente pequeña, el ostiolo. 
Las células superficiales de la capa fértil pueden pro- 
ducir filamentos de células (paráfisis) o pueden pro- 
ducir órganos sexuales. Los filamentos (perífisis) que 
se desarrollan en la parte superior de un conceptácu- 
lo no están ramificados, no llevan órganos sexuales y 
se proyectan a través del ostiolo y a una distancia 
muy corta más allá de él. 

Los anteridios se desarrollan directamente a partir 
de células de la capa fértil, o se desarrollan en la base 
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de paráfisis ramificadas que crecen a partir de ellas 
(Fig. 158A). La división del núcleo primario del ante- 
ridio es meiótica (Yamanouchi, 1909), y después de 
completarse la meiosis hay divisiones mitóticas que 
continúan hasta que hay 64 núcleos. A la división 
nuclear le sigue una división del contenido anteridial 
en protoplastos uninucleados que se convierten en 
anterozoides biflagelados. Los anterozoides de Fucus, 
similares a los de otros Fucales, tienen el flagelo pos- 
terior más largo de los dos (Kylin, 1920). La pared del 
anteridio se diferencia en una capa externa firme (el 
exoquito) y una capa interna más gelatinosa (el endo- 
quito). 

Las células superficiales de la capa fértil funcionan 
como células iniciales de los oogonios. El primordio 
oogonial se divide transversalmente en una célula de 
pie y un oogonio, ninguno de los cuales se divide de 
nuevo (Fig. 157B-C). El vogonio aumenta mucho de 
tamaño. Su núcleo se divide meióticamente y los cua- 
tro núcleos formados por meiosis se dividen una vez 
para formar ocho núcleos (Farmer € Williams, 1898; 
Strasburger, 1897; Yamanouchi, 1909). Luego se pro- 
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Fig. 157. Fucus vesiculosus. A, sección a través del conceptáculo oogonial. B-G, etapas en el desarrollo del oogonio. 


duce una división del protoplasto oogonial en ocho 
óvulos uninucleados (Fig. 157C-F). La pared del oo- 
gonio consiste en tres capas concéntricas: exoquito, 
mesoquito y endoquito (Farmer € Williams, 1898). 
En la región donde se unen la célula del pie y el vogo- 
nio, la llamada cavidad basal, la pared es delgada y 
no se diferencia en capas. 

La liberación de anterozoides y óvulos general- 
mente se produce cuando Fucus es inundado de nue- 
vo por la marea entrante. La imbibición del agua por 
el mesoquito y endoquito oogonial hace que se dila- 
ten, revienten el exoquito y se deslicen fuera de él 
(Fig. 158D). Los ocho óvulos, todavía rodeados por 
las dos capas de la pared interior, son entonces empu- 
jados pasivamente entre las paráfisis hasta que llegan 
a la proximidad del ostiolo, y luego son empujados 


hacia afuera entre las perífisis. Esta extrusión pasiva 
de los óvulos y las capas de la pared circundante pa- 
rece deberse a una dilatación del material gelatinoso 
dentro del conceptáculo. Después de ser extruido del 
conceptáculo, el endoquito absorbe más agua y su di- 
latación hace que el mesoquito se rompa apicalmente, 
invagine y exponga el endoquito (T'huret, 1854). A 
medida que el endoquito expuesto continúa absor- 
biendo agua y se ablanda, los óvulos mutuamente 
comprimidos se redondean, se separan unos de otros 
y finalmente flotan alejándose unos de otros a través 
del endoquito acuoso (Fig. 158E-G). La reinundación 
del talo también causa una ruptura del exoquito del 
anteridio y una extrusión de la masa contenida de an- 
terozoides a través del ostiolo. La masa de anterozoi- 
des todavía está rodeada por el endoquito cuando se 
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Fig. 158. Fucus furcatus. A, paráfisis anteridial. B, anteridio liberando anterozoides. C, vogonio antes de la libera- 
ción de los óvulos. D, liberación de los óvulos rodeados por el mesoquito y el endoquito. E, inicio de la evagina- 
ción del mesoquito. F-G, dilatación de los endoquitos expuestos y redondeo de los óvulos. 


extruye por primera vez, pero éste pronto se gelatini- 
za y los anterozoides nadan libremente en todas las 
direcciones (Fig. 158B). 

La unión gamética se ve como la mejor ventaja en 
las especies dioicas. Aquí, como mostró por primera 
vez Thuret (1854), los anterozoides se agrupan en tal 
número alrededor de cada óvulo que lo hacen girar 
en el agua (Fig. 159A). Normalmente sólo un antero- 
zoide entra en un óvulo, pero se han observado algu- 
nos casos de polispermia (Farmer éz Williams, 1898; 
Yamanouchi, 1909). En menos de una hora, después 
de la fecundación, el cigoto forma una pared gelatino- 
sa que lo fija firmemente a cualquier sustrato en el 
que se haya alojado (Whitaker, 1931). En menos de un 
día el cigoto muestra una polaridad definida, como lo 
demuestra el envío de una protuberancia rizoidal 
(Fig. 159B). Los factores externos que afectan a la po- 
laridad son: los gradientes de la luz [tanto visible 
(Whitaker, 1936) como ultravioleta(Whitaker, 1942)], 
la temperatura (Lowrance, 1937), la concentración de 
iones de hidrógeno (Whitaker, 1937) y la proximidad 
de otros cigotos (Whitaker, 1931). Se cree que el esta- 
blecimiento de la polaridad, como se evidencia en la 
protuberancia de un primordio rizoidal, se debe al 
efecto de algún regulador de crecimiento. Presumi- 
blemente se trata de la auxina, una sustancia que se 
ha demostrado que está presente en los óvulos de Fu- 
cus (du Buy € Olson, 1937). 

Las primeras etapas del desarrollo del embrión 
son rápidas. En F. furcatus hay de 4 a 12 células en un 
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embrión de dos días de edad, y aproximadamente 50 
células en uno de cuatro días de edad. El aumento del 
número de células no va acompañado del correspon- 
diente aumento de tamaño, y el volumen de un em- 
brión de unas 50 células no es mucho mayor que el de 
un embrión de dos células (Fig. 159C-I). El desarrollo 
temprano del embrión se produce a expensas de los 
alimentos de reserva que aporta el óvulo; el desarro- 
llo posterior es mucho más lento porque el crecimien- 
to depende de la fotosíntesis del embrión en creci- 
miento. 

La división del cigoto en un embrión de dos célu- 
las se realiza en un plano perpendicular al primordio 
rizoidal (Fig. 159C). La célula superior del embrión de 
dos células se divide verticalmente y la inferior (la 
que tiene la protuberancia rizoidal) se divide trans- 
versalmente (Nienburg, 1931; Oltmanns, 1889), para 
formar un embrión de cuatro células con tres células 
de altura (Fig. 159E). Las dos células del nivel supe- 
rior del embrión de cuatro células se dividen vertical- 
mente y cada célula del cuadrante resultante se divi- 
de transversalmente. Las divisiones inmediatamente 
posteriores son periclinares. Las células periféricas 
resultantes son el primordio del tejido cortical, y las 
células centrales son el primordio de la médula de las 
etapas embrionarias posteriores (Fig. 159H-I). La cé- 
lula media del embrión de cuatro células se divide 
verticalmente y luego, tras las divisiones verticales y 
transversales, se diferencian los primordios de los te- 
jidos corticales y medulares en la porción inferior de 





Fig. 159. Primeras etapas en el desarrollo del talo de Fucus. AI, F. furcatus. A, fertilización del óvulo. B, cigoto 
después de la formación de la protuberancia rizoidal. C, sección vertical del embrión de un día. D-G, secciones 
verticales y transversales de embriones de dos días de edad. H-I, secciones verticales y transversales de embrio- 
nes de cuatro días de edad. J, sección vertical del embrión de F. vesiculosus después de la formación del primer 
tricoma apical. (J, Redibujado de Nienburg, 1931). 


los embriones más antiguos. La célula más baja del 
embrión de cuatro células se convierte en un rizoide 
primario que puede tener varias células de longitud 
y dos células de ancho en la parte superior. Los rizoi- 
des secundarios suelen formarse a partir de las célu- 
las superiores del rizoide primario. 

A medida que continúa el crecimiento, una célula 
superficial en el ápice del embrión da lugar a un trico- 
ma pluricelular no ramificado (Fig. 159)) y las células 
superficiales adyacentes posteriores también produ- 
cen tricomas (Nienburg, 1931; Oltmanns, 1889). El 
mechón terminal de tricomas se encuentra en una pe- 
queña depresión resultante del aumento de tamaño 
de las porciones adyacentes del embrión. Eventual- 
mente se produce una desaparición de todo, excepto 
la célula basal del primer tricoma formado. Esta célu- 
la comienza entonces a funcionar como una célula 
apical y todo el crecimiento posterior es iniciado por 
esta célula apical o por otras derivadas de ella. A di- 
ferencia de las células apicales de las porciones más 
antiguas del talo, la célula apical de primera forma- 
ción sólo tiene tres caras cortantes laterales. 


Bibliografía 


Abe, K. (1935). Zur Kenntnis der Entwicklungsges- 
chichte von Heterochordaria, Scytosiphon und So- 
rocarpus. The Science Reports of the Tóhoku Impe- 
rial University. Fourth Series. Biology, 9, 329-337. 

Abe, K. (1935a). Kopulation der Schwarmer aus uni- 
lokulárem Sporangium von Heterochordaria abie- 


tina. The Science Reports of the Tóhoku Imperial 
University. Fourth Series. Biology, 10(2), 287-290. 

Abe, K. (1938). Entwicklung der Fortpflanzungsorga- 
ne und Keimungsgeschichte von Desmarestia 
viridis (Múll.) Lamour. The Science Reports of the 
Tóhoku Imperial University. Fourth Series. Biology, 
12, 475-482. 

Abe, K. (1939). Mitosen im Sporangium von Laminaria 
japonica Aresch. The Science Reports of the Tóhoku 
Imperial University. Fourth Series. Biology, 14(4), 
327-329. 

Abe, K. (1940). Meiotische Teilung von Dictyosiphon 
foeniculaceus. The Science Reports of the Tóhoku Im- 
perial University. Fourth Series. Biology, 14(3), 
317-320. 

Angst, L. (1926). The Gametophyte of Soranthera ul- 
voidea. Publications. Puget Sound Biological Sta- 
tion, 5, 159-163. 

Barry, V. C. (1938). Preparation, Propoerties, and Mo- 
de of Ocurrence of Laminarin. The Scientific Pro- 
ceedings of the Royal Dublin Society, 21, 615-622. 

Black, W. A. P. (1948). The Seasonal Variation in Che- 
mical Constitution of Some of the Sub-littoral 
Seaweeds Common to Scotland. Journal of the 
Society of Chemical Industry, 67, 165-176. 

Blinks, L. R. (1951). Physiology and Biochemistry of 
Algae. En G. M. Smith (Ed.), Manual of Phycology 
(pp. 263-291). The Ronald Press Company. 

Brebner, G. (1896). On the Classification of the Tilop- 
teridaceee. Proceedings of the Bristol Naturalists” 
Society, 8(2), 176-187. 


183 


Carter, P. W. (1927). The Life-history of Padina pavo- 
nía. 1. The Structure and Cytology of the Tetras- 
porangial Plant. Annals of Botany, 41(161), 139- 
159: 

Chadefaud, M. (1936). Le Cytoplasme des Algues 
vertes et des Algues brunes. Revue Algologique, 
8(1-2), 1-286. 

Chapman, V. J. (1950). Seaweeds and their Uses. Met- 
huen éz Co, Ltd. 

Church, A. H. (1898). The Polymorphy of Cutleria 
multifida (Grev.). Annals of Botany, 12(45), 75- 
109. 

Clint, H. B. (1927). The Life History and Cytology of 
Sphacelaria bipinnata Sauv. University of Liver- 
pool. Publications of the Hartley Botanical Laborato- 
ries, 3, 5-25. 

Collins, F. S. (1917). The Sargasso Sea. Rhodora, 
19(221), 77-84. 

Conmnell, J. J., Hirst, E. L., £ Percival, E. G. V. (1950). 
The Constitution of Laminarin. Part I. An Inves- 
tigation on Laminarin isolated from Laminaria 
cloustoni. Journal of the Chemical Society, 1950, 
3494-3500. 

Dammann, H. (1930). Entwicklungsgeschichtliche 
und zytologische Untersuchungen an Helgo- 
lánder Meeresalgen. Wissenschaftliche Meersun- 
tersuchungen, 18(4), 1-36. 

du Buy, H. G., € Olson, R. A. (1937). The Presence of 
Growth Regulators During the Early Develop- 
ment of Fucus. American Journal of Botany, 24(9), 
609-611. 

Falkenberg, P. (1879). Die Befruchtung und der Gene- 
rationswechsel von Cutleria. Mittheilungen Aus 
Der Zoologischen Station Zu Neapel, 1(3), 420-447. 

Farmer, J. B., £ Williams, J. L. (1898). Contributions 
to our Knowledge of the Fucaceze: Their Life- 
History and Cytology. Philosophical Transactions 
of the Royal Society of London. Series B, 190, 623- 
645. 

Fritsch, F. E. (1945). The structure and reproduction of 
the algae (Vol. 2). Cambridge University Press. 

Funk, G. (1927). Die Algenvegetation des Golfs von 
Neapel. Pubblicazioni Della Stazione Zoologica Di 
Napoli, 7, 1-507. 

Gardner, N. L. (1910). Variations in nuclear extrusion 
among the Fucaceae. University of California Pu- 
blications in Botany, 4(6), 121-136. 

Guignard, L. (1892). Observations sur l'appareil mu- 
cifere des laminariacées. Annales Des Sciences 
Naturelles, Septiéme Série. Botanique, 15, 1-46. 

Haupt, A. W. (1932). Structure and Development of 
Zonaria farlowii. American Journal of Botany, 19(3), 
239-254. 

Higgins, E. M. (1931). A Cytological Investigation of 
Stypocaulon scoparium (L.), Kitz., with especial 
Reference to the Unilocular Sporangia. Annals of 
Botany, 45(178), 345-353. 

Hoyt, W. D. (1907). Periodicity in the Production of 
the Sexual Cells of Dictyota dichotoma. Botanical 
Gazette, 43(6), 383-392. 

Hoyt, W. D. (1910). Alternation of Generations and 
Sexuality in Dictyota dichotoma. Botanical Gazette, 
49(1), 55-57. 


184 


Hoyt, W. D. (1920). Marine Algee of Beaufort, N. C., 
and Adjacent Regions. Bulletin of the United Sta- 
tes Bureau of Fisheries, 36, 371-556. 

Hoyt, W. D. (1927). The Periodic Fruiting of Dictyota 
and lts Relation to the Environment. American 
Journal of Botany, 14(10), 592-619. 

Hygen, G. (1934). Uber den Lebenszyklus und die 
entwicklungsgeschichte der  Phaeosporeen. 
Versuche an Nemacystus divaricatus (Ag.) Kuch. 
Nyt Magazín for Naturvidenskaberne, 74, 187-268. 

Johnson, T. (1891). Observations on Phaeozoospo- 
reae. Annals of Botany, 5(18), 135-144. 

Kanda, T. (1936). On the Gametophytes of Some Japa- 
nese Species of Laminariales. Scientific Papers of 
the Institute of Algological Research. Hokkaido Im- 
perial University, 1(2), 221-260. 

Kanda, T. (1938). On the Gametophytes of Some Japa- 
nese Species of Laminariales Il. Scientific Papers 
of the Institute of Algological Research. Hokkaido 
Imperial University, 2(1), 87-111. 

Karsakoff, N. (1892). Quelques remarques sur le gen- 
re Myriotrichia. Journal de Botanique, 6(23), 433- 
444. 

Killian, K. (1911). Beitráge zur Kenntnis der Lamina- 
rien. Zeitschrift Frir Botanik, 3(7), 433-494. 

Kniep, H. (1928). Die Sezualitát der niederen Pflanzen. 
Verlag von Gustav Fischer. 

Knight, M. (1923). Studies in the Ectocarpaceee. 1. The 
Life-History and Cytology of Pylaiella litoralis, 
Kjellm. Transactions of the Royal Society of Edin- 
burgh, 53(2), 343-360. 

Knight, M. (1929). Studies in the Ectocarpaceee. II. The 
Life-history and Cytology of Ectocarpus siliculo- 
sus, Dillw. Transactions of the Royal Society of 
Edinburgh, 56(2), 307-332. 

Knight, M., € Parke, M. (1950). A Biological Study of 
Fucus vesiculosus L. and F. serratus L. Journal of 
the Marine Biological Association of the United 
Kingdom, 29(2), 439-514. 

Kuckuck, P. (1894). Bemerkungen zur marinen Al- 
genvegetation von Helgoland. Wissenschaftliche 
Meersuntersuchungen. Neue Folge, 1(1), 225-263. 

Kuckuck, P. (1899). Beitráge zur Kenntnis der Mee- 
resalgen. IX. Uber den Generationswechsel von 
Cutleria multifida (Engl. Bot.). Grev. Wissenschaf- 
tliche Meeresuntersuchungen. Neue Folge, 3, 95- 
116. 

Kuckuck, P. (1912). Beitráge zur Kenntnis der Meere- 
salgen. Neue Untersuchungen tiber Nemoderma 
Schousboe. Wissenschaftliche Meeresuntersuchun- 
gen. Neue Folge, 5(3), 117-152. 

Kuckuck, P. (1912a). Beitráge zur Kenntnis der Mee- 
resalgen. Die Fortpflanzung der Phaeosporeen. 
Wissenschaftliche  Meeresuntersuchungen. Neue 
Folge, 5(3), 155-186. 

Kuckuck, P. (1929). Fragmente einer Monographie 
der Phaeosporeen. Wissenschaftliche Meeresun- 
tersuchungen. Neue Folge, 17(4), 1-93. 

Kylin, H. (1912). Uber die Inhaltskórper der Fucoide- 
en. Arkiv Fór Botanik, 11(5), 1-26. 

Kylin, H. (1912a). Uber die Farbstoffe der Fucoideen. 
Hoppe-Seyler's Zeitschrift Frir Physiologische Che- 
mie, 82, 221-230. 


Kylin, H. (1915). Untersuchungen úber die Biochemie 
der Meeresalgen. Hoppe-Seyler's Zeitschrift Frir 
Physiologische Chemie, 94, 337-425. 

Kylin, H. (1916). Uber den Generationswechsel bei 
Laminaria digitata. Svensk Botanisk Tidskrift, 10(3), 
551-561. o 

Kylin, H. (1916a). Uber den Bau der Spermatozoiden 
der Fucaceen. Berichte Der Deutschen Botanischen 
Gesellschaft, 34(3), 194-201. 

Kylin, H. (1917). Uber die Entwicklungsgeschichte 
und die systematische Stellung der Tilopteride- 
en. Berichte Der Deutschen Botanischen Gesells- 
chaft, 35(3), 298-310. 

Kylin, H. (1918). Studien tiber die Entwicklungsges- 
chichte der Phaeophyceen. Svensk Botanisk Tids- 
krift, 12(1), 1-60. 

Kylin, H. (1920). Bemerkungen tiber den Bau der 
Spermatozoiden der Fucaceen. Berichte Der 
Deutschen Botanischen Gesellschaft, 38(2), 74-78. 

Kylin, H. (1933). Uber die Entwicklungsgeschichte 
der Phaeophyceen. Lunds Universitets Arsskrift. 
Ny Fóljd, 29(7), 1-102. 

Kylin, H. (1934). Zur Kenntnis der Entwicklungsges- 
chichte einiger Phaeophyceen. Lunds Universi- 
tets Arsskrift. Ny Fóljd, 30(9), 1-19. 

Kylin, H. (1937). Bemerkungen úber die Entwick- 
lungsgeschichte einiger Phaeophyceen. Lunds 
Universitets Arsskrift. Ny Póljd, 33(1), 1-34. 

Kylin, H. (1938). Bemerkungen úber die Fucosanbla- 
sen der Phaeophyceen. Kungliga Fysiografiska 
Sállskapet 1 Lund, 8(20), 1-10. 

Kylin, H. (1940). Die Phaeophyceenordnung Chorda- 
riales. Lunds Universitets Arsskrift. Ny Foljd, 
36(9), 1-68. 

Kylin, H. (1940a). Zur Entwicklungsgeschichte der 
Ordnung Fucales. Svensk Botanisk Tidskrift, 
34(4), 301-314. 

Kylin, H. (1944). Uber die Biochemie der Phaeophy- 
ceen. Kungliga Fysiografiska Sállskapet i Lund, 
14(18), 1-13. 

Levring, T. (1937). Zur Kenntnis der Algenflora der 
norwegischen Westkúste. Lunds Unitversitets 
Arsskrift. Ny Fóljd, 33(8), 1-147. 

Lewis, 1 F. (1910). Periodicity in Dictyota at Naples. 
Botanical Gazette, 50(1), 59-64. 

Longest, P. M. (1946). Structure of the Cilia in Ectocar- 
pus mitchellae and Codium decorticarum. Journal of 
the Elisha Mitchell Scientific Society, 62(2), 249- 
252. 

Lowrance, E. W. (1937). Effect of temperature gra- 
dients upon polarity in eggs of Fucus furcatus. 
Journal of Cellular and Comparative Physiology, 
10(3), 321-337. 

Manton, L, € Clarke, B. (1951). Electron Microscope 
Observations on the Zoospores of Pylaiella and 
Laminaria. Journal of Experimental Botany, 2(2), 
242-246. 

Mathias, W. T. (1935). The life history and cytology of 
Phloeospora brachiata Born. University of Liver- 
pool. Publications of the Hartley Botanical Laborato- 
ries, 13, 1-23. 

Mathias, W. T. (1935a). Halopteris filicina Kútz. The 
cytology of the reproductive organs. University 


of Liverpool. Publications of the Hartley Botanical 
Laboratories, 13, 24-28. 

McKay, H. H. (1933). The life-history of Pterygophora 

californica. University of California Publications in 

Botany, 17, 111-148. 

Miwa, T. (1932). On the Cell Wall Constituents of 

Brown Alge. The Botanical Magazine, Tokyo, 

46(544), 261-262. 

Mottier, D. M. (1900). Nuclear and Cell Division in 

Dictyota dichotoma. Annals of Botany, 14(54), 163- 

192. 

Myers, M. E. (1925). Contributions toward a know- 
ledge of the life-histories of the Melanophyceae. 
University of California Publications in Botany, 13, 
109-124. 

Myers, M. E. (1928). The life-history of the brown 

alga, Egregia menziesíi. University of California 

Publications in Botany, 14, 225-246. 

Nienburg, W. (1913). Die Konzeptakelentwicklung 

bei den Fucaceen. Zeitschrift Fiir Botanik, 5(1), 

1-27. 

Nienburg, W. (1923). Zur Entwicklungsgeschichte 

der Helgolánder Haplospora. Berichte Der Deuts- 

chen Botanischen Gesellschaft, 41(5), 211-217. 

Nienburg, W. (1931). Die Entwicklung der Keimlinge 
von Fucus vesiculosus und ihre Bedeutung fiir 
die Phylogenie der Phaeophyceen. Wissenschaf- 
tliche Meeresuntersuchungen. Neue Folge, 21, 49- 
63. 

Oliver, F. W. (1887). On the Obliteration of the Sieve- 
tubes in Laminarieae. Annals of Botany, 1(2), 95- 
117. 

Oltmanns, F. (1889). Beitráge zur Kenntniss der Fuca- 
ceen. Bibliotheca Botanica, 1(14), 1-94. 

Oltmanns, F. (1922). Morphologie und Biologie der Algen 
(2da ed., Vol. 2). Verlag von Gustav Fischer. 

Overton, J. B. (1913). Artificial Parthenogenesis in Fu- 
cus. Science, New Series, 37(961), 841-844. 

Papenfuss, G. F. (1934). Alternation of Generations in 
Sphacelaria bipinnata Sauv. Botaniska Notiser, 
1934(4), 437-444. 

Papenfuss, G. F. (1935). Alternation of Generations in 
Ectocarpus siliculosus. Botanical Gazette, 96(3), 
421-446. 

Papenfuss, G. F. (1947). Extension of the Brown Algal 
Order Dictyosiphonales to Include the Puncta- 
riales. Bulletin of the Torrey Botanical Club, 74(5), 
398-402. 

Papenfuss, G. F. (1951). Phaeophyta. En G. M. Smith 
(Ed.), Manual of Phycology (pp. 119-158). The Ro- 
nald Press Company. 

Parke, M. (1933). A Contribution to Knowledge of the 
Mesogloiaceae and Associated Families. Univer- 
sity of Liverpool. Publications of the Hartley Botani- 
cal Laboratories, 9, 5-43. 

Percival, E. G. V., € Ross, A. G. (1948). The Cellulose 
of Marine Algae. Nature, 162(4127), 895-896. 

Pia, J. (1927). Thallophyta. En M. Hirmer (Ed.), Hand- 
buch der Paláobotanik (Vol. 1, pp. 31-136). Druck 
und Verlag con R. Oldenbourg. 

Reinke, J. (1889). Ein Fragment aus der Naturges- 
chichte der Tilopterideen. Botanische Zeitung, 47, 
101-118, 125-139, 155-159. 








185 


Sargent, M. C., € Lantrip, L. W. (1952). Photosynthe- 
sis, Growth and Translocation in Giant Kelp. 
American Journal of Botany, 39(2), 99-107. 

Sauvageau, C. (1896). Sur l Ectocarpus virescens Thuret 
et ses Deux Sortes de Sporanges Pluriloculares. 
Journal de Botanique, 10, 98-107. 

Sauvageau, C. (1896a). Observations Relatives a la Se- 
xualité des Phéosporées. Journal de Botanique, 
10(22), 357-367, 388-399. 

Sauvageau, C. (1899). Les Cutlériacées et leur Alter- 
nance de Générations. Annales Des Sciences Na- 
turelles, Huitieme Série. Botanique, 10, 265-362. 

Sauvageau, C. (1900-1904). Remarques sur les Spha- 
célariacées. Journal de Botanique, 14, 213-234, 
247-259, 304-322; 15, 22-36, 50-62, 94-116, 137- 
149, 222-236, 368-380, 408-410; 16, 325-349, 379- 
416; 17, 45-56, 69-95, 332-353, 378-424; 18, 88- 
104. 

Sauvageau, C. (1915). Sur la Sexualité hétérogamique 
d'une Laminaire (Saccorhiza bulbosa). Comptes 
Rendus Hebdomadaires Des Séances de l'Académie 
Des Sciences, 161, 796-799, 

Sauvageau, C. (1917). Sur un Nouveau Type d'alter- 
nance des Générations chez les Algues Brunes 
(Dictyosiphon foeniculaceus). Comptes Rendus Heb- 
domadaires Des Séances de l'Académie Des Sciences, 
164, 829-831. 

Sauvageau, C. (1918). Recherches sur les Laminaires 
des Cotes de France. Mémoires de l'Académie Des 
Sciences de l'Institut de France, 56, 1-240. 

Sauvageau, C. (1925). Sur le Développement d'une 
Algue Phéosporée Leathesia difformis Aresch. 
Comptes Rendus Hebdomadaires Des Séances de 
l'Académie Des Sciences, 180, 1632-1635. 

Sauvageau, C. (1926). Sur l'alternance des généra- 
tions chez le Carpomitra cabrerae Kitz. Bulletin de 
La Station Biologique d"Arcachon, 23, 141-191. 

Sauvageau, C. (1928). Sur les Algues Phéosporées á 
éclipse ou Eclipsiophycées. Recueil Des Travaux 
Botaniques Neerlandais, 25A, 260-270. 

Sauvageau, C. (1932). Le Plethysmothalle. Bulletin de 
La Station Biologique d"Arcachon, 29, 1-16. 

Sauvageau, C. (1933). Sur Quelques Algues Phéospo- 
rées de Guethary (Basses Pyrénées). Bulletin de 
La Station Biologique d"Arcachon, 30, 1-128. 

Schreiber, E. (1930). Untersuchungen úber Partheno- 
genesis, Geschlechtsbestimmung und Bastar- 
dierungsvermógen bei Laminarien. Planta, 
12(3), 331-353. 

Schreiber, E. (1932). Uber die Entwicklungsgeschich- 
te und die systematische Stellung des Desma- 
restiaceen. Zeitschrift Fúr Botanik, 25, 561-582. 

Schreiber, E. (1935). Uber Kultur und Geschlechtsbes- 
timmung von Dictyota dichotoma. Planta, 24(2), 
266-275. 

Schussnig, B., £ Kothbauer, E. (1934). Der Phasen- 
wechsel von Ectocarpus siliculosus. Osterreichis- 
che Botanische Zeitschrift, 83(2), 81-97. 

Setchell, W. A. (1905). Post-embryonal Stages of the 
Laminariaceae. University of California Publica- 
tions in Botany, 2, 139-168. 

Smith, G. M. (1938). Cryptogamic Botany. Vol. 1: Algae 
and Fungi (E. W. Sinnott (ed.); Ira ed.). McGraw- 


186 


Hill Book Company, Inc. 

Smith, H. M. (1905). The Seaweed Industries of Japan. 
Bulletin ofthe United States Bureau of Fisheries, 24, 
135-165. 

Strasburger, E. (1897). Kerntheilung und Befruchtung 
bei Fucus. Jahrbuúcher Fúr Wissenschaftliche Bota- 
nik, 30, 351-374. 

Strasburger, E. (1906). Zur Frage eines Generations- 
wechsels bei Phaeophyceen. Botanische Zeitung, 
64(1), 1-7. 

Svedelius, N. (1921). Einige Bemerkungen úber Gene- 
rationswechsel und Reduktionsteilung. Berichte 
Der Deutschen Botanischen Gesellschaft, 39(5), 
178-187. 

Svedelius, N. (1927). Alternation of Generations in 
Relation to Reduction Division. Botanical Gaze- 
tte, 83(4), 362-384. 

Svedelius, N. (1928). On the Number of Chromoso- 
mes in the Two Different Kinds of Plurilocular 
Sporangia of Ectocarpus virescens Thur. Svensk 
Botanisk Tidskrift, 22, 289-304. 

Swingle, W. T. (1897). Zur Kenntniss der Kern- und 
Zelltheilung bei den Sphacelariaceen. Jahrbúcher 
Fúr Wissenschaftliche Botanik, 30, 297-350. 

Sykes, M. G. (1908). Anatomy and Histology of Ma- 
crocystis pyrifera and Laminaria saccharina. Annals 
of Botany, 22(86), 291-325. 

Taylor, W. R. (1922). Recent Studies of Phaeophyceae 
and Their Bearing on Classification. Botanical 
Gazette, 74(4), 431-441. 

Taylor, W. R. (1928). The Marine Algze of Florida with 
Special Reference to the Dry Tortugas. Carnegie 
Institution of Washington, 379, 1-219. 

Taylor, W. R. (1936). Phaeophycean Life-histories in 
Relation to Classification. The Botanical Review, 
2(11), 554-563. 

Thuret, G. (1854). Recherches sur la Fecondation des 
Fucacées, Suivies d'Observations sur les Anthé- 
ridies des Algues. Annales Des Sciences Nature- 
lles, Quatrieme Série. Botanique, 2, 197-214. 

Thuret, G. (1855). Recherches sur la Fécondation des 
Fucacées et les Anthéridies des Algues. Annales 
Des Sciences Naturelles, Quatrieme Série. Botani- 
que, 3, 1-28. 

Tseng, C. K. (1945). The Terminology of Seaweed 
Colloids. Science, New Series, 101(2633), 597-602. 

Walker, R. I. (1930). Fertilization and Embryo-deve- 
lopment in Hesperophycus harveyanus. La Cellule, 
40, 175-192. 

Wenderoth, H. (1933). Einige Ergánzungen zur Ken- 
ntnis des Aufbaus von Dictyota dichotoma La- 
mour. und Padina pavonia Lamour. Flora, 127(3), 
185-189. 

Whitaker, D. M. (1931). Some Observations on the 
Eggs of Fucus and upon their Mutual Influence 
in the Determination of the Developmental 
Axis. The Biological Bulletin, 61(3), 294-308. 

Whitaker, D. M. (1936). The Effect of White Light 
upon the Rate of Development of the Rhizoid 
Protuberance and the First Cell Division in 
Fucus furcatus. The Biological Bulletin, 70(1), 100- 
108. 

Whitaker, D. M. (1938). The Effect of Hydrogen lon 


Concentration Upon the Induction of Polarity in 
Fucus Eggs. III. Gradients of Hydrogen lon Con- 
centration. The Journal of General Physiology, 
21(6), 833-845. 

Whitaker, D. M. (1942). Ultraviolet Light and the De- 
velopment of Fucus Eggs as Affected by Auxin 
and pH. The Biological Bulletin, 82(1), 127-137. 

Williams, J. L. (1904). Studies in the Dictyotaceae. 1. 
The Cytology of the Tetrasporangium and the 
Germinating Tetraspore. Annals of Botany, 
18(69), 141-160. 

Williams, J. L. (1904a). Studies in the Dictyotaceae. II. 
The Cytology of the Gametophyte Generation. 


Annals of Botany, 18(70), 183-204. 

Williams, J. L. (1905). Studies in the Dictyotaceae. III. 
The Periodicity of the Sexual Cells in Dictyota 
dichotoma. Annals of Botany, 19(76), 531-560. 

Williams, J. L. (1921). The Gametophytes and Fertili- 
zation in Laminaria and Chorda. Annals of Botany, 
35(140), 603-607. 

Yamanouchi, S. (1909). Mitosis in Fucus. Botanical Ga- 
zette, 47(3), 173-197. 

Yamanouchi, S. (1912). The Life History of Cutleria. 
Botanical Gazette, 54(6), 441-502. 

Yamanouchi, S. (1913). The Life History of Zanardinia. 
Botanical Gazette, 56(1), 1-35. 


187 


Capítulo 7 


División Cyanophyta 


Algas Verde Azuladas 


Contenido del capítulo 


Ecología. 189 

Organización del talo. 189 

La pared celular. 190 

Estructura del protoplasto. 192 
Pseudovacuolas. 193 

Pigmentos y adaptación cromática. 193 


Las cianofitas, las algas verde azuladas, difieren 
de otras algas en varios aspectos. Son las únicas algas 
en las que los pigmentos no están localizados en cro- 
matóforos definidos. Los pigmentos están localizados 
en la porción periférica del protoplasto e incluyen la 
clorofila a, los carotenos y las xantofilas distintivas 
(véase el cuadro 1, página 3). Además, hay un pig- 
mento azul (c-ficocianina) y un pigmento rojo (c-fico- 
eritrina). Otra característica única de las cianofitas es 
un tipo primitivo de núcleo, el cuerpo central, que ca- 
rece de una membrana nuclear y de nucleolos. Igual- 
mente importante, aunque de carácter negativo, es la 
falta de células reproductoras flageladas y la falta to- 
tal de unión gamética. 

Hay unos 150 géneros y 1.500 especies. Todos ellos 
se colocan en una sola clase: Myxophyceae (Cyanophy- 
ceae). 


Ecología 


La gran mayoría de las especies en dos de los tres 
órdenes son dulceacuícolas. La condición inversa se 
obtiene en el tercer orden (Chamaesiphonales). La 
mayoría de las especies marinas crecen en la zona in- 
termareal. Algunas de ellas son de vida libre; muchas 
más crecen sobre algas de otras divisiones o dentro 
de sus tejidos. 

Las cianofitas dulceacuícolas se encuentra en una 
gran variedad de hábitats. Muchos de ellos son acuá- 
ticos que crecen en aguas permanentes o temporales. 
Algunos de los que están en aguas permanentes se 
encuentran sólo en el plancton, y suelen ser abundan- 
tes sólo durante los meses cálidos del año. En esos 
momentos, una o dos de las especies pueden desarro- 
llarse hasta tal punto que el agua se colorea con ellas. 
Estas “floraciones algales” pueden ser esporádicas o 
pueden ocurrir anualmente. 

Otras especies dulceacuícolas son subaéreas y 
crecen en acantilados húmedos, salientes rocosas que 
gotean o en suelo húmedo. Los crecimientos de las 
cianofitas terrestres no suelen ser llamativos; pero en 
ciertas regiones, especialmente en las que tienen una 
estación de lluvias pronunciadas, pueden desarro- 
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llarse hasta tal punto que dejan una extensa capa en 
el suelo. Las algas verde azules terrestres también 
pueden crecer bajo la superficie del suelo a una pro- 
fundidad de un metro o más. 

Las cianofitas que crecen en el interior o en la Sali- 
da de las fuentes termales han despertado durante 
mucho tiempo el interés de los botánicos y han sido 
estudiadas en prácticamente todos los países donde 
hay fuentes termales. Los registros de los límites de 
temperatura superior en los que pueden existir algas 
verde azuladas deben ser examinados con cuidado 
porque las porciones de un manantial que están sepa- 
radas por unos pocos centímetros pueden diferir en 
temperatura hasta en 10*C, El registro más alto y bien 
autentificado en el que se han encontrado es de 85*C 
(Copeland, 1936). En las aguas termales, cuyas aguas 
están altamente cargadas de compuestos solubles de 
calcio y magnesio, especialmente bicarbonatos, las 
algas verde azuladas causan una precipitación de las 
sales de calcio y magnesio en forma de carbonato in- 
soluble. La cantidad de carbonatos precipitados de 
esta manera es tan considerable que el material depo- 
sitado (travertino) puede alcanzar un espesor de 2a4 
mm. en el curso de una semana. Las terrazas de tra- 
vertino formadas suelen estar coloreadas brillante- 
mente por una capa de algas superpuestas. 


Organización del Talo 


Algunas cianofitas tienen una separación inme- 
diata de las células hijas después de la división celu- 
lar y por lo tanto son verdaderamente unicelulares. 
En la gran mayoría de las especies las células hijas 
permanecen unidas después de la división celular, y 
esta adhesión resulta en una colonia filamentosa o no 
filamentosa. 

Las colonias no filamentosas (Fig. 160) son el re- 
sultado de una persistencia o una confluencia de las 
envolturas gelatinosas que rodean las células indivi- 
duales. La confluencia puede ser tan completa que to- 
dos los rastros de las envolturas celulares individua- 
les desaparecen, o puede ser incompleta con una en- 
voltura más o menos evidente sobre cada célula. En 
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Fig. 160. Mixofíceas no filamentosas. A, Chroococcus turgidus. B, Coelosphaerium naegelianum. C, Gloeothece linearis. 
D, Eucapsis alpina. E, Polycystis aeruginosa. F, Merismopedia elegans. (D, Redibujado de Clements y Shantz, 1909). 


términos generales, los géneros con vainas evidentes 
sobre las células individuales muestran una fuerte 
tendencia a la disociación colonial y tienen colonias 
más pequeñas que los géneros en los que las vainas 
celulares se fusionan para formar una matriz gelati- 
nosa homogénea. La forma de las colonias no fila- 
mentosas depende de los planos en los que se dividen 
las células. Si las divisiones se limitan a dos planos, el 
resultado es una capa de una célula de espesor y una 
lámina plana o una esfera hueca (Fig. 1606, F). Cuan- 
do las divisiones están en tres planos, la secuencia 
puede ser tan regular que hay una formación de una 
colonia cúbica (Fig. 160D), pero la secuencia en la di- 
visión suele ser tan irregular que no hay una disposi- 
ción regular de las células dentro de una colonia (Fig. 
160E). 

La división repetida en un solo plano produce una 
colonia filamentosa (Fig. 161). Las células de las colo- 
nias filamentosas pueden mantenerse unidas única- 
mente por las paredes comunes a dos células conti- 
guas, pero normalmente también hay una vaina cilín- 
drica de material gelatinoso que envuelve la fila de 
células. Una sola fila de células en una colonia fila- 
mentosa se llama tricoma, y el tricoma con su vaina 
cerrada se llama filamento. Según el género, un fila- 
mento contiene un solo tricoma (Fig. 161F) o contiene 
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varios tricomas (Fig. 161C). Un tricoma puede tener 
el mismo diámetro en todas partes, o puede estar no- 
tablemente atenuado en uno (Fig. 161H) o en ambos 
extremos. Los tricomas de la mayoría de los géneros 
no están ramificados, pero hay unos pocos géneros en 
los que están ramificados (Fig. 161C). Algunos géne- 
ros con más de un tricoma en un filamento los tienen 
tan dispuestos que parecen estar ramificados. Esta 
“falsa ramificación” (Fig. 161D) se debe a un creci- 
miento de los extremos libres de tricomas a través de 
la vaina circundante. 


La Pared Celular 


La pared que rodea a los protoplastos de los géne- 
ros no filamentosos está compuesta por dos porcio- 
nes concéntricas: una capa interna fina y firme inme- 
diatamente externa a la membrana plasmática, y una 
porción externa más gelatinosa (la vaina) que a me- 
nudo es de un espesor considerable. Las algas fila- 
mentosas verde azuladas tienen la vaina gelatinosa 
restringida a las caras libres de las células. La vaina 
está formada por compuestos pécticos: la parte inte- 
rior firme contiene una cierta cantidad de celulosa 
(Kylin, 1943). 

La vaina que rodea a las células individuales, o la 
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Fig. 161. Mixofíceas filamentosas. A, Oscillatoria formosa. B, O. limosa. C, Nostochopsis lobatus. D, Tolypothrix tenuis. 
E, Anabaena circinalis. E, Porphyrosiphon notarisii. G, Microcoleus vaginatus. H, Rivularia dura. 
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Fig. 162. Estructura celular de varias mixofíceas. A, Chroococcus turgidus. B, estructura y división celular de Anaba- 
ena circinalis. C, estructura y división celular de Oscillatoria princeps. (A, Redibujado de Acton, 1914; B, Redibujado de 


Haupt, 1923; C, Redibujado de Olive, 1904). 


que rodea a los tricomas individuales, puede o no es- 
tar claramente estratificada. En muchas especies de 
plancton la vaina incolora no estratificada tiene una 
consistencia tan acuosa que deben emplearse técnicas 
especiales para hacerla evidente. En lugar de ser inco- 
lora, una vaina puede ser amarilla, marrón, roja o vio- 
leta. La coloración amarilla y marrón de una vaina se 
debe a una mezcla de los pigmentos fuxorodina y fu- 
xoclorina (Kylin, 1943). La coloración roja y violeta se 
debe a un pigmento llamado gleocapsina. 


Estructura del Protoplasto 


Desde los primeros intentos de determinar la es- 
tructura de las células de las cianofitas, se ha recono- 
cido el hecho de que el protoplasto se diferencia en u- 
na porción exterior coloreada (el cromoplasma) y una 
porción interior incolora (el cuerpo central) (Schmitz, 
1879, 1880). Todas las investigaciones por medio de 
técnicas citológicas demuestran que todo o una por- 
ción del cuerpo central se tiñe diferencialmente de la 
misma manera que el material cromático de los ver- 
daderos núcleos. La demostración de una reacción 
positiva de Feulgen en el cuerpo central muestra que 
se debe considerar de naturaleza nuclear (Poljansky 
€ Petruschewsky, 1929). Sin embargo, el cuerpo cen- 
tral es un núcleo sin nucleolos y sin una membrana 
nuclear definida. Las opiniones varían en cuanto a la 
organización del cuerpo central. Hay quienes piensan 
que el material nuclear está regular o irregularmente 
localizado en ciertas coyunturas del retículo proto- 
plásmico (Acton, 1914; Guilliermond, 1906, 1925). Se- 
gún la especie, el material nuclear puede estar distri- 
buido de manera muy irregular en la porción central 
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de una célula, o puede estar organizado en un retícu- 
lo definido (Fig. 162A). Otros sostienen que el cuerpo 
central es de naturaleza totalmente nuclear. Los 
defensores de esta interpretación no están de acuerdo 
en cuanto al método por el cual se divide. Algunos 
piensan que en la división del cuerpo central hay un 
huso acromático que se asemeja al huso acromático 
de otros grupos de plantas (Baumgártel, 1920; Brown, 
1911; Lee, 1927; Olive, 1904; Poljansky éz Petruschew- 
sky, 1929). Otros sostienen que la división del cuerpo 
central es de tipo amitótica y sólo resulta en una divi- 
sión cuantitativa de material en el cuerpo central (Ac- 
ton, 1914; Gardner, 1906; Guilliermond, 1906; Hegler, 
1901). 

El cromoplasma suele ser de una estructura fina- 
mente alveolar. En él se encuentran incrustados una 
serie de pequeños gránulos esféricos o de forma irre- 
gular. En algunas especies estos cuerpos están distri- 
buidos irregularmente; en otras, están tan regular- 
mente distribuidos que constituyen un carácter de 
importancia taxonómica. Está claro que todos estos 
cuerpos no tienen la misma composición química y 
que algunos de ellos, probablemente la mayoría, son 
materiales de reserva de alimentos. Las pruebas de 
ello se ven tanto en su mayor abundancia en las célu- 
las reproductivas como en su desaparición gradual 
durante los períodos de crecimiento activo o cuando 
el alga se mantiene durante algunos días en una habi- 
tación oscura. Muchos ficólogos piensan que la ma- 
yoría de los gránulos son reservas de alimentos de 
carbohidratos. Estos gránulos de carbohidratos se 
han considerado idénticos al glucógeno, pero tam- 
bién hay pruebas de que están más estrechamente re- 
lacionados con el almidón. Por eso se ha propuesto 
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Fig. 163. Anabaena circinalis var. macrospora con pseudovacuolas en las células vegetativas y el acineto. 


que el carbohidrato se llame almidón cianofíceo (Ky- 
lin, 1943). Otros alimentos de reserva, los gránulos de 
cianoficina, son de naturaleza proteínica. 


Pseudovacuolas 


Como ocurre con tantos otros problemas relacio- 
nados con las cianofitas, hay diversidad de opiniones 
sobre las llamadas pseudovacuolas o vacuolas de 
gas. Estos están frecuentemente presentes en ciertas 
especies de plancton como las de Coelosphaerium (Fig. 
160B), Polycystis (Fig. 160E) y Anabaena (Fig. 161E). A 
veces todos los individuos de una especie particular 
contendrán pseudovacuolas; otras veces sólo ciertos 
individuos las tendrán. En este último caso, las pseu- 
dovacuolas suelen aparecer unas horas después de 
que el alga se recoge y se almacena en una botella 
bien tapada. 

Bajo las potencias bajas del microscopio, las pseu- 
dovacuolas aparecen como cuerpos negros, más 
grandes que otras inclusiones, y están frecuentemen- 
te presentes en tal número que oscurecen todo el resto 
del contenido de la célula (Fig. 163). Cuando se exa- 
minan con mayor aumento son rojizas y probable- 
mente se trate de un fenómeno de refracción. Las in- 
vestigaciones parecen demostrar que una presión o 
un vacío parcial hará que las pseudovacuolas desapa- 
rezcan y que se acumulen burbujas de gas en la su- 
perficie de las células (Klebahn, 1922, 1925). Se ha in- 
terpretado que esto demuestra que las pseudovacuo- 
las son entidades llenas de gas, pero también se ha 
sostenido que en realidad una pseudovacuola es una 
cavidad llena de una sustancia viscosa (van Goor, 
1925). La formación de pseudovacuolas se ha atribui- 
do a la respiración aeróbica inducida por una defi- 
ciencia de oxígeno en el fondo de un lago (Canabaeus, 
1929). Cuando esto continúa por algún tiempo, las ca- 
vidades llenas de gas hacen que las algas floten tanto 
que suban a la superficie del agua. 


Pigmentos y Adaptación Cromática 


El cromoplasma de una célula puede contener un 
pigmento verde (clorofila a), pigmentos amarillentos 
(carotenos y xantofilas), un pigmento azul (c-ficocia- 
nina) y un pigmento rojo (c-ficoeritrina). No todos 
esos pigmentos están siempre presentes, o se presen- 
tan en cantidades iguales. Algunas cianofitas carecen 
de c-ficoeritrina; otras carecen o contienen sólo trazas 
de c-ficocianina (Boresch, 1921). Desde el punto de 
vista teórico, las variaciones en las proporciones de 


los pigmentos rojo, azul y amarillo harían posible 
cualquier color en el cromoplasma. La aparición de 
las cianofitas verdes, verde azuladas, oliva, amarillo, 
naranja, rosa, rojo, violeta, púrpura, marrón y ne- 
gruzco muestra lo cerca que se encuentra esta posibi- 
lidad teórica en la naturaleza. Sin embargo, cabe se- 
ñalar que todos esos matices y colores de las cianofi- 
tas no se deben enteramente a los pigmentos del cro- 
moplasma, sino que pueden deberse parcialmente a 
los colores de las envolturas gelatinosas de las célu- 
las. 

No se conocen con certeza las causas del desarro- 
llo de los diversos pigmentos en diferentes proporcio- 
nes, la teoría de la adaptación cromática complemen- 
taria se aplicó por primera vez a las cianofitas para 
explicar los experimentos con ciertas especies de Os- 
cillatoria que asumían diferentes colores cuando se 
cultivaban a la luz de diferentes colores (Gaidukov, 
1902, 1903). Esta teoría, originalmente propuesta para 
explicar la variación de color de las rodofitas, sostiene 
que el color de las porciones pigmentadas de un pro- 
toplasto es directamente complementario a la calidad 
(color) de la luz en la que la planta está creciendo (En- 
gelmann, 1883, 1884). Se ha descubierto que tales 
cambios de color complementarios entre las cianofi- 
tas, a veces llamado el fenómeno de Gaidukov, son 
válidos para ciertas especies pero no para otras (Bo- 
resch, 1919, 1921a, Gaidukov, 1923; Harder, 1922; Sar- 
gent, 1934; Susski, 1929). Así, en una serie de experi- 
mentos sólo 4 de 18 especies dieron una respuesta de- 
finitiva de Gaidukov (Boresch, 1921a). Se ha pensado 
que los cambios cromáticos observados se deben a las 
variaciones en la cantidad de cada pigmento formado 
por una célula y que se limitan a las especies capaces 
de producir tanto c-ficocianina como c-ficoeritrina en 
cantidades considerables (Boresch, 1921la; Kylin, 
1912, 1937). La mayoría de los experimentos con luz 
y cambios de color de las cianofitas han sido con 
respecto a la calidad de la luz. La intensidad de la 
iluminación también debe tenerse en cuenta, como lo 
demuestra el color azulado de los cultivos cuando la 
iluminación de la luz del día es intensa y el color 
rojizo cuando la intensidad se reduce (Kylin, 1937). El 
mejor ejemplo natural del fenómeno de Gaidukov es 
el color rojo universal de las cianofitas que crecen a 
cualquier profundidad considerable bajo la superficie 
de un lago o cualquier otra masa de agua profunda. 
El cambio de color también puede deberse a otros fac- 
tores distintos de la luz, entre los que destaca el agota- 
miento del nitrógeno en el sustrato. Los que se opo- 
nen a la teoría de la adaptación cromática comple- 
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Fig. 164. A, hormogonios de Lyngbya birgei. B-D, hormosporas de Westiella lanosa. (B-D, Redibujado de Frémy, 


1930). 


mentaria piensan que los efectos nutricionales son la 
única causa de los cambios de color que se encuen- 
tran en los cultivos de las cianofitas (Magnus é 
Schindler, 1912; Pringsheim, 1914; Schindler, 1913). 


Fijación del Nitrógeno 


Los primeros informes de una fijación de nitróge- 
no atmosférico por algas verde azuladas fueron reci- 
bidos con escepticismo porque se cuestionaba tanto 
la pureza de los cultivos como los métodos de deter- 
minación del nitrógeno (Beijerinck, 1901; Frank, 1889; 
Molisch, 1925). Desde 1928, el estudio de una serie de 
cianofitas en cultivos libres de bacterias muestra que 
son capaces de crecer en nutrientes minerales que ca- 
recen de nitrógeno combinado y que después de un 
tiempo hay nitrógeno combinado en el medio (Alli- 
son et al., 1937; Bortels, 1940; Burris et al., 1943; De, 
1939; Drewes, 1928; Fogg, 1942; Winter, 1935). La 
prueba más convincente de la fijación del nitrógeno 
se ha obtenido mediante el uso del isótopo N' (Burris 
et al., 1943). Las algas verde-azuladas capaces de fijar 
el nitrógeno atmosférico no lo hacen cuando se dispo- 
ne de nitrógeno combinado, ya sea como sales de 
amonio o como nitratos (Fogg, 1942, 1947). Un estu- 
dio de los géneros en los que se ha establecido defini- 
tivamente la fijación de nitrógeno muestra que todos 
son miembros de la misma familia: Nostocaceae 
(Fogg, 1947). Se han obtenido resultados negativos 
con Phormidium foevolarum (una de las Oscillatoriace- 
ae) por un investigador que obtuvo resultados positi- 
vos con una de las Nostocaceae (De, 1939). También 
se ha encontrado una incapacidad para fijar el nitró- 
geno en dos de las Chroococcales (Williams, citado en 
Gerloff et al., 1952). Por lo tanto, parece muy probable 
que la capacidad de fijar el nitrógeno se restrinja a 
ciertos grupos entre las cianofitas. 


Movimientos de las Cianofitas 


Muchas algas filamentosas verde azuladas, espe- 
cialmente los miembros de la familia de las Oscillato- 
riaceae, tienen la capacidad de moverse espontánea- 
mente. El movimiento puede ser un deslizamiento 
hacia adelante y hacia atrás de un tricoma, una pro- 
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gresión y retroceso en espiral, o un lento movimiento 
de la porción terminal de un tricoma. Los movimien- 
tos de las Nostocaceae se notan más en los hormogo- 
nios o en los gérmenes compuestos por unas pocas 
células. Estos movimientos son principalmente una 
locomoción hacia adelante y hacia atrás. La ondula- 
ción de la porción terminal de un tricoma, aunque se 
notifica en el caso de Anabaena (Castle, 1926), es muy 
rara en el caso de las Nostocaceae. Oscillatoria gene- 
ralmente muestra tanto un movimiento ondulatorio 
como axial. 

La locomoción por medio de la secreción de mate- 
riales gelatinosos ha sido observada repetidamente 
en los désmidos. Algunos investigadores piensan que 
el movimiento de las cianofitas también se deben a 
una secreción de material gelatinoso (Fechner, 1915; 
Harder, 1918; Prell, 1921; Schmid, 1918, 1921, 1923). 
Se cree que esto se secreta a través de diminutos po- 
ros en las paredes celulares y que los movimientos de 
rotación se deben a la disposición de los poros en dos 
series de espirales cruzadas. Se ha considerado que 
las células terminales de los tricomas tienen una gran 
importancia en el movimiento, pero se ha demostra- 
do que la eliminación de estas células no inhibe la ca- 
pacidad de movimiento (Schmid, 1923). Hay quienes 
no apoyan la teoría de la locomoción a través de la se- 
creción de mucílago. Una teoría alternativa es que el 
movimiento de los tricomas se debe a ondas rítmicas 
de expansiones y contracciones alternas que pasan a 
lo largo de la longitud de un tricoma (Ullrich, 1926, 
1929). 


Reproducción Vegetativa 


La división celular es el único método regular de 
reproducción en los Chroococcales. Normalmente 
dos células hijas permanecen unidas entre sí dentro 
de una envoltura gelatinosa común, y la repetición 
continua de la división celular puede dar lugar a una 
colonia que contenga muchas células. La reproduc- 
ción de las colonias es una cuestión de azar y depende 
de la ruptura accidental de la envoltura colonial. Si la 
envoltura colonial es blanda y tiende a disolverse, 
como en Chroococcus (Fig. 160A) o en Gloeothece (Fig. 
1600), la colonia nunca crece a un gran tamaño antes 


de que se separe en dos o más colonias hijas. En los 
géneros con una envoltura resistente, como en el Coe- 
losphaerium (Fig. 160B), la colonia suele volverse plu- 
ricelular antes de romperse en pedazos más peque- 
ños. 

Los tricomas de las especies filamentosas son, des- 
de el punto de vista teórico, capaces de un crecimien- 
to infinito en longitud; pero en condiciones ordina- 
rias el filamento, tarde o temprano, se rompe en dos 
o más partes. La rotura puede ser el resultado de ani- 
males que se alimentan del filamento, de la muerte de 
ciertas células de la fila o de una adhesión más débil 
entre ciertas células que entre otras. Los casos de este 
último tipo se limitan en gran medida a los géneros 
filamentosos con heterocistos, y la zona de adhesión 
débil es donde un heterocisto y una célula vegetativa 
se adhieren entre sí. Muchos géneros filamentosos 
delimitan regularmente secciones cortas de tricomas, 
y estos hormogonios son un importante método de 
propagación entre las cianofitas filamentosas. Los 
hormogonios (Fig. 164A) están delimitados por el de- 
sarrollo de discos doblemente cóncavos de material 
gelatinoso (discos de separación) entre dos células 
vegetativas adyacentes. La formación de hormogo- 
nios y discos de separación se ve con mayor ventaja 
en las especies de grandes células de géneros filamen- 
tosos con células discoides o cilíndricas. Aquí los hor- 
mogonios pueden tener una longitud de dos o tres 
células, o pueden tener varias células de largo. Los 
hormogonios tienen una capacidad de locomoción 
aún mayor que los tricomas vegetativos y, tarde o 
temprano después de que se forman los hormogo- 
nios, se alejan del filamento en el que se produjeron y 
forman nuevos filamentos. Por lo general, los hormo- 
gonios desarrollan directamente filamentos típicos, 
pero ocasionalmente el filamento juvenil producido 
por un hormogonio en germinación tiene poco pare- 
cido con uno adulto (Geitler, 1921). 

Los hormogonios desarrollados en los ápices de 
los tricomas de ciertos géneros tienen células de for- 
ma diferente y paredes mucho más gruesas (Fig. 164 
B-D). Estos cuerpos pluricelulares similares a esporas 
son hormosporas (Borzi, 1914; Frémy, 1930; Geitler, 
1930-1932). Forman directamente nuevos filamentos. 
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Formación de Esporas 


Nunca se han observado zoosporas y gametos fla- 
gelados entre las cianofitas, y no hay razón para espe- 
rar que sean descubiertos en el futuro. Sin embargo, 
se sabe que muchas de las algas verde azuladas pro- 
ducen esporas no móviles. 

La mayoría de los géneros filamentosos, excepto 
los pertenecientes a las Oscillatoriaceae, tienen regu- 
larmente ciertas células de un tricoma que forman es- 
poras no móviles. El desarrollo de estas esporas co- 
mienza con un aumento del tamaño de una célula y 
una acumulación de reservas de alimentos dentro de 
ella. Durante las últimas etapas del desarrollo de las 
esporas, se produce un engrosamiento apreciable de 
la pared, que suele ir acompañado de una diferencia- 
ción de las distintas capas de la pared de la exospora 
y la endospora. Este tipo de espora, que contiene todo 
el protoplasto y en el que la pared original de la célula 
vegetativa es la porción más exterior de la pared de 
la espora, se llama acineto. Las células que se convier- 
ten en acinetos suelen estar aisladas unas de otras a 
lo largo de un tricoma, pero en ciertos géneros varias 
células sucesivas pueden convertirse en acinetos (Fig. 
165). Un acineto puede formarse en un lugar específi- 
co del tricoma, o puede desarrollarse en cualquier lu- 
gar a lo largo del tricoma. Si se desarrolla en un lugar 
específico, siempre está al lado de un heterocisto, ya 
sea uno en el extremo de un tricoma o uno que está 
en posición intercalada. 

Las esporas en reposo de tipo acineto, que son las 
estructuras que sirven para la resistencia de las algas 
en períodos desfavorables, suelen germinar forman- 
do un filamento vegetativo tan pronto como vuelven 
las condiciones favorables. Uno de los mejores ejem- 
plos de esto se ve en la germinación regular de los aci- 
netos de varias especies terrestres inmediatamente 
después de una fuerte lluvia y un remojo profundo 
del suelo. Los acinetos pueden conservar su viabili- 
dad durante períodos extremadamente largos, y se ha 
demostrado que hubo una germinación de ellos a 
partir de muestras de tierra seca que habían sido al- 
macenadas durante 70 años (Bristol, 1919, 1920). Sin 
embargo, los acinetos no son absolutamente necesa- 


Fig. 165. Acinetos. A, Cylindrospermum muscicola. B, Nodularia spumigena. 
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Fig. 166. Germinación de acinetos. A, Anabaena osci- 
llarioides. B-C, A. sphaerica. D-E, Nostoc muscorum. 
(Redibujado de Bristol, 1920). 


rios para la resistencia de las cianofitas durante largos 
períodos desfavorables ya que, en los experimentos 
que acabamos de citar, se encontró que los géneros 
que no forman acinetos podrían soportar el almace- 
namiento durante 50 años. 

El acineto en germinación (Fig. 166) suele formar 
directamente un filamento más o menos típico, pero 
puede haber una formación de una estructura juvenil 
con poca semejanza con el tricoma maduro (Bristol, 
1920). En la mayoría de los casos, la germinación co- 
mienza con una división transversal del protoplasto 
y puede haber varias divisiones transversales adicio- 
nales antes de que crezca a través del extremo de la 
pared de la espora ablandada o rota (Bristol, 1920; 
Fritsch, 1904; Rose, 1934; Spratt, 1911). Con menos 
frecuencia, la germinación comienza con una gelati- 
nización de la capa interna de la pared de la espora y 
un estallido de la capa externa. El protoplasto indivi- 
so puede ser extruido después de estos cambios en la 
pared de la espora, o puede dividirse transversal- 
mente antes de ser extruido. Los gérmenes de los aci- 
netos de muchas especies son frecuentemente móvi- 
les y, hasta el momento en que se convierten en varias 
células de longitud, pueden deslizarse hacia atrás y 


hacia delante dentro y fuera de la vieja pared del aci- 
neto (Harder, 1918). 

En todos los géneros de los Chamaesiphonales y 
algunos géneros de otras órdenes, los protoplastos de 
todas o de ciertas células se dividen para formar un 
número de pequeñas esporas (Brand, 1903; Schmidle, 
1901). Estas suelen llamarse endosporas, pero se ase- 
mejan a las aplanosporas de las clorofíceas en que la 
pared de la espora no se fusiona con la pared de la cé- 
lula madre. En la mayoría de los casos se produce una 
división repetida de todo el protoplasto para formar 
una masa de endosporas que llena completamente la 
antigua pared de la célula madre, la pared esporan- 
gial (Fig. 167A). Estas endosporas suelen ser esféricas, 
pero pueden ser angúlares debido a la compresión 
mutua. Á veces se hace una distinción entre la forma- 
ción de endosporas mediante la bipartición de todo el 
protoplasto y la de Chamaesiphon, en la que las espo- 
ras se cortan sucesivamente en el extremo distal de 
un protoplasto (Fig. 167B). Las esporas producidas de 
esta última manera se han llamado exosporas (Geit- 
ler, 1925, 1930-1932), pero tal distinción es innecesaria 
porque la exospora es sólo un tipo especial de endos- 
pora. 

Algunas de las cianofitas no filamentosas pueden 
tener divisiones celulares sucesivas que se suceden 
tan estrechamente que las células hijas son mucho 
más pequeñas que las células vegetativas ordinarias. 
Estos nanocitos se parecen mucho a las endosporas, 
pero no son esporas verdaderas (Geitler, 1925, 1930- 
1932). 


Heterocistos 


Todas las cianofitas filamentosas, excepto las Os- 
cillatoriaceae, producen regularmente el tipo especial 
de célula conocida como heterocisto. Se diferencian 
de las células vegetativas y de las esporas tanto en la 
estructura de sus paredes como en su contenido 
transparente. En la mayoría de los géneros, los hete- 
rocistos se desarrollan aislados unos de otros en un 
tricoma, pero hay unos pocos géneros en los que se 
desarrollan regularmente en pares adyacentes. Los 
heterocistos de algunos géneros son siempre termina- 
les en posición; los de otros géneros son intercalados 





Fig. 167. Endosporas. A, Dermocarpa pacifica. B, Chamaesiphon incrustans. 
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Fig. 168. Germinación de heterocistos. A, Anabaena hallensis. B, Nostoc commune. C-D, Anabaena cycadeae. (A-B, Re- 


dibujado de Geitler, 1921; C-D, Redibujado de Spratt, 1911). 


(Fig. 161E, H). 

Los heterocistos surgen por una metamorfosis de 
las células vegetativas y, por lo general, sólo de las re- 
cientemente divididas. La metamorfosis puede impli- 
car un cambio de forma, pero en la mayoría de los gé- 
neros no hay un cambio apreciable de la forma carac- 
terística de una célula vegetativa. El primer paso en 
la formación de un heterocisto es la secreción de una 
nueva capa de pared interna a la que originalmente 
rodeaba la célula. Dependiendo de la posición termi- 
nal o intercalar del heterocisto en un tricoma, hay un 
poro en uno o ambos polos de la nueva capa de pa- 
red. Las conexiones citoplasmáticas con las células 
vegetativas adyacentes suelen ser evidentes a través 
de los poros polares, pero, a medida que el heterocis- 
to se acerca a la madurez, los poros se llenan con pro- 
minentes engrosamientos en forma de botón del ma- 
terial de la pared, los nódulos polares. El protoplasto 
dentro del heterocisto se vuelve más y más transpa- 
rente después de que los nódulos polares se han for- 
mado. Los preparados teñidos con hierro-aluminio- 
hematoxilina muestran que la transparencia de un 
heterocisto maduro no se debe a la desaparición del 
protoplasto sino a la transformación de éste en una 
sustancia viscosa homogénea. 

La naturaleza y la función del heterocisto son te- 
mas que se han debatido largamente. Antes había 
opiniones muy diversas sobre la naturaleza del hete- 
rocisto, pero la opinión actual es más o menos uná- 
nime en cuanto a que es de naturaleza esporangial. El 
acuerdo general sobre su naturaleza se ha producido 
por la acumulación de varios casos excepcionales 
bien autentificados en los que un heterocisto germina 
para formar un nuevo filamento (Fig. 168) (Brand, 
1901, 1903; Canabaeus, 1929; Desikachary, 1946; Geit- 
ler, 1921; Hollerbach, 1928). Los cambios en la natura- 
leza y la estructura de la pared muestran que los hete- 
rocistos no son análogos a los acinetos. La naturaleza 


no acinética del heterocisto también se muestra en la 
formación y posterior germinación de endosporas 
dentro de un heterocisto (Spratt, 1911). Estos casos 
excepcionales parecen demostrar que los heterocistos 
son estructuras reproductivas, pero estructuras que 
se han vuelto inoperantes como tales, salvo en casos 
ocasionales. 

Aunque normalmente no funcionan como espo- 
ras, O esporangios, los heterocistos han asumido, en 
muchos casos, ciertas funciones secundarias. A veces 
tienen una relación definida con el desarrollo de los 
acinetos, y ciertos géneros, como Cylindrospermum 
(Fig. 165A), siempre desarrollan sus acinetos junto a 
un heterocisto. Los heterocistos también pueden ser- 
vir como un dispositivo específico para la multiplica- 
ción de tricomas; hay varias especies cuyos tricomas 
siempre se fragmentan en el punto en que dos hetero- 
cistos se unen o en la unión de un heterocisto y una 
célula vegetativa. Los géneros con una ramificación 
verdadera o falsa pueden tener una correlación defi- 
nida entre la posición de los heterocistos y el punto 
de origen de las ramificaciones verdaderas o falsas 
(Fig. 161D). 


Clasificación 


Todas las cianofitas se colocan en una sola clase 
(Myxophyceae), y casi todos los ficólogos las dividen 
en tres órdenes que difieren entre sí en cuanto a la or- 
ganización vegetativa y los métodos de reproduc- 
ción. Estas tres Órdenes son: 

Los Chroococcales en los que las células están soli- 
tarias o están unidas en colonias no filamentosas. El 
único método regular de reproducción es el de la di- 
visión celular vegetativa y la fragmentación de las co- 
lonias. La orden incluye unos 35 géneros y 250 espe- 
cies, casi todas de agua dulce. 

Los Chamaesiphonales a los que se refieren todos los 
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géneros que producen regularmente endosporas. Las 
células pueden ser solitarias, gregarias o en colonias 
con tendencia a una organización filamentosa. Hay 
alrededor de 30 géneros y 150 especies, la mayoría de 
las cuales son marinas. 

Los Oscillatoriales (Hormogonales) a los que se refie- 
ren todos los géneros con las células unidas en trico- 
mas. La reproducción se lleva a cabo por la formación 
de hormogonios. A menudo, también, hay una for- 
mación de acinetos, de heterocistos, o de ambos. Hay 
alrededor de 100 géneros y 1.000 especies, la gran ma- 
yoría de las cuales son dulceacuícolas. 
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Las rodofitas, algas rojas, se distinguen principal- 
mente de otras algas por su reproducción sexual, en 
la que los gametos masculinos no flagelados (esper- 
macios) son transportados pasivamente al órgano se- 
xual femenino, el carpogonio, y se alojan en él. Algu- 
nas rodofitas hacen que el cigoto se divida directa- 
mente en esporas (carposporas), pero en la mayoría 
de los casos se produce una formación indirecta de 
carposporas a partir del cigoto. Las algas rojas tam- 
bién se diferencian de todas las demás algas, excepto 
de las cianofitas, por su falta de células reproductoras 
flageladas. Los plástidos de las rodofitas contienen 
varios pigmentos (véase el cuadro 1, página 3), entre 
los cuales la r-ficoeritrina suele estar presente en can- 
tidades suficientes para enmascarar los demás pig- 
mentos y dar así al talo un color rojo característico. 

Todas las rodofitas se colocan en una sola clase 
(Rhodophyceae) que contiene unos 400 géneros y 2.500 
especies. 


Distribución 


Alrededor de 50 especies, pertenecientes a una do- 
cena o más géneros, son algas dulceacuícolas. La ma- 
yoría de ellas están bastante restringidas a aguas bien 
aireadas de rápidos, caídas y presas de molinos en 
arroyos fríos de flujo rápido. 

Una abrumadora mayoría de las algas rojas son 
marinas. En condiciones normales todas las especies 
marinas son sésiles, y en la mayoría de los casos la 
muerte se produce pronto si el talo se desprende y 
flota libremente. Las especies marinas se encuentran 
en todos los océanos, incluidos el Ártico y el Antárti- 
co, pero sólo una pequeña minoría de las especies cre- 
ce en los mares polares. La distribución geográfica de 
las especies marinas suele estar correlacionada con la 
temperatura de la superficie del océano. El aumento 
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gradual de la temperatura de las aguas superficiales 
al pasar de las regiones polares a las tropicales está 
correlacionado con un cambio en la composición del 
elemento rodofíceo en la flora. La mayoría de las es- 
pecies de rodofitas están confinadas a zonas geográfi- 
cas de amplitud de aproximadamente 5*C. de la má- 
xima temperatura del agua en verano (Setchell, 1915), 
pero algunas se extienden sobre zonas con una ampli- 
tud de 10*C., y se conocen unas pocas con una ampli- 
tud de 20*C. Según un antiguo estudio, el 34% de las 
especies marinas se encuentran en aguas extratropi- 
cales del hemisferio norte, el 22% en aguas tropicales 
y el 44% en las aguas extratropicales imperfectamente 
conocidas del hemisferio sur (Setchell, 1915). 
También hay una distribución vertical definida de 
las rodofitas en la zona intermareal. En la costa del 
Pacífico de los Estados Unidos, donde las dos mareas 
diarias no son de la misma amplitud, se han reconoci- 
do cinco zonas distintas (Doty, 1946). Las zonas están 
delimitadas por las aguas máximas, bajas y altas, de 
las mareas de primavera y de verano, y el intervalo 
de tiempo durante el cual las zonas adyacentes están 
expuestas puede diferir en varias horas (Fig. 169A-B). 
Muchas de las especies están restringidas a una sola 
zona (Fig. 169C) y el principal factor que determina la 
distribución vertical de una especie es su capacidad 
para soportar la exposición mientras la marea está ba- 
ja. Una correlación similar, aunque no tan marcada, 
entre los niveles de las mareas se ha encontrado en 
Inglaterra (Coleman, 1933), Sudáfrica (Isaac, 1937) y 
Nueva Zelanda (Beveridge € Chapman, 1950). 
Algunas rodofitas crecen a niveles nunca expues- 
tos por las mareas y aquí, como en el Mediterráneo 
(Feldmann, 1938), también puede haber una zonifica- 
ción vertical de las especies. La máxima profundidad 
a la que crecerán las algas sublitorales depende de la 
cantidad de luz que penetra en el agua y esto depen- 
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Un día lunar 





Fig. 169. Tablas que muestran el rango máximo y mínimo de las mareas diarias en Monterey, California, y la dis- 
tribución vertical de ciertas rodofitas con respecto a los niveles críticos de las mareas. La escala de la izquierda 
está situada en pies por encima y por debajo de la media del punto bajo de la más baja de las dos mareas diarias. 
A, rango de la mayor marea de primavera. B, rango de la marea muerta más baja. C, distribución vertical de las 
siguientes especies: (a) Gigartina corymbifera, (b) G. cristata, (c) G. papillata, (4) Halosaccion glandiforme, (e) Iridophycus 
flaccidum, (f) I. splendens, (2) Microcladia borealis, (h) Porphyra lanceolata, (1) P. perforata, (¡) Rhodomela larix. (Tabla ba- 


sada en Doty, 1946). 


de tanto de la latitud como de la turbidez del agua. 
Las algas en el Atlántico Norte raramente crecen por 
debajo del nivel de 30 metros (Bargesen, 1905; Hoyt, 
1920; Printz, 1926). Aquí las algas que se encuentran 
en los niveles más bajos son casi exclusivamente ro- 
dofitas. En Florida (Taylor, 1928) y en el Mediterrá- 
neo (Funk, 1927), donde el agua es más clara y el sol 
llega más directamente por encima, se han encontra- 
do algas en abundancia a los 75 a 90 metros de altura. 
En estas estaciones de aguas profundas se encuentran 
las clorofitas y las feofitas entremezcladas con las ro- 
dofitas. La mayor profundidad a la que se han encon- 
trado algas es de unos 200 metros (Printz, 1926). Se 
han reportado desde profundidades mucho mayores, 
pero estos registros se consideran extremadamente 
dudosos. 

La mayoría de las rodofitas marinas crecen en ro- 
cas o en algún otro sustrato inanimado. También hay 
muchas especies que crecen sobre otras algas (ya sea 
rodofita, feofita o clorofita) y la mayoría de ellas están 
restringidas a un solo hospedante. La relación puede 
ser de epifitismo, de parasitismo del espacio interno 
o de verdadero parasitismo. Las rodofitas parásitas 
siempre crecen sobre otras rodofitas y casi siempre 
son miembros de un género estrechamente relaciona- 
do. 


Usos Económicos 


Porphyra es un alimento muy apreciado en Orien- 
te, donde se utiliza tanto como condimento como en 
la elaboración de sopas. La mayor parte de Porphyra 
que se consume en Oriente proviene de Japón y en 
1938 el valor de mercado de la cosecha del año era de 
unos 4.000.000 de dólares. Parte de la cosecha se 
vende fresca, pero la mayor parte se seca al sol antes 
de llegar al consumidor. El suministro se obtiene casi 
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exclusivamente mediante el cultivo en tierras de 
marea adecuadas, y el rendimiento anual de una bue- 
na “granja de Porphyra” puede llegar a ser de hasta 
150 dólares por acre. 

Las marismas se preparan para el cultivo median- 
te la implantación de fajos de bambú o matorrales en 
el fondo fangoso de aguas de menos de 3 a 5 metros 
de profundidad. Los fajos interceptan y dan aloja- 
miento a las esporas de Porphyra que flotan en el 
agua. Los fajos se colocan alrededor del primero de 
octubre y a mediados de noviembre están cubiertos 
de gérmenes sólo visibles a simple vista. Los talos son 
cosechados en enero cuando han alcanzado su tama- 
ño completo (H. M. Smith, 1905; Yendo, 1919). 

El agar, un coloide obtenido de diversas algas ro- 
jas, se utiliza de diversas maneras. Un uso importante 
es el de un laxante. En el laboratorio se utiliza amplia- 
mente para solidificar medios de cultivo microbioló- 
gicos. Las industrias de la panadería, la confitería y el 
envasado de carne utilizan el agar, y los fabricantes 
farmacéuticos lo utilizan como agente emulsificante. 
Japón produjo más del 95% del agar comercializado 
antes de la Segunda Guerra Mundial, y en 1936 se 
produjeron más de 5.500.000 libras (Tseng, 1944). Este 
agar fue extraído de varias Gelidiales, especialmente 
de Gelidium. Debido a la escasez de la guerra, cuando 
ya no se disponía de suministros japoneses, se esta- 
blecieron en varios países fábricas para la extracción 
de agar de los agarofitos locales de la región. En Cali- 
fornia (Tseng, 1944) y Nueva Zelandia (Moore, 1944) 
los agarofitos utilizados son varios Gelidiales; en la 
costa oriental de los Estados Unidos (Humm, 1944), 
en Sudáfrica (Chapman, 1950), y en Australia (Wood, 
1946) el agarofito principal es Gracilaria, uno de los 
Gigartinales. Los agarofitos se secan inmediatamente 
después de su recolección y luego se envían a una fá- 
brica para su conversión en agar. Esto implica una ex- 


tracción del agar por ebullición, una congelación de 
la solución de agar y la eliminación del agua después 
de que el hielo de agar se haya derretido. 

En una época, Chondrus crispus, conocido familiar- 
mente como musgo irlandés o “carrageen”, fue am- 
pliamente utilizado en la cocina casera para la prepa- 
ración del conocido postre blancmange. El gel (carra- 
genina) de esta alga tiene propiedades diferentes al 
agar o a la algina. La carragenina se produce comer- 
cialmente a partir de Chondrus recolectada a lo largo 
de las costas de Massachusetts, Nueva Escocia, Fran- 
cia e Irlanda. Iridophycus, un alga de la costa del Pací- 
fico, que es un pariente cercano de Chondrus, es tam- 
bién una fuente comercial de un gel bastante similar 
a la carragenina. El uso principal de la carragenina es 
como agente emulsificante o estabilizador. Los leche- 
ros comerciales usan la carragenina para evitar que el 
chocolate molido se asiente en la leche chocolatada. 


Estructura Celular 


Las células de unas pocas rodofitas carecen de una 
vacuola central, pero las de la mayoría de las especies 
tienen una gran vacuola central y el citoplasma res- 
tringido a una fina capa junto a la pared celular. La 
pared celular contiene celulosa y varios compuestos 
pécticos (Kylin, 1943). En las especies pertenecientes 
a la subclase Florideae hay una abertura relativamen- 
te grande en forma de poro en la pared entre las célu- 
las hermanas y una hebra de citoplasma que conecta 
los dos protoplastos. Las células de las porciones ve- 
getativas de la gran mayoría de las especies son uni- 
nucleadas en todo momento; pero las células vegeta- 
tivas de ciertas especies son plurinucleadas y a veces 
tienen de 3.000 a 4.000 núcleos en las células más 
grandes (Lewis, 1909). Los núcleos en reposo suelen 
ser pequeños y a menudo las únicas estructuras per- 
ceptibles son una membrana nuclear bien definida y 
un nucleolo separado entre sí por una zona hialina 
intermedia. 

Las células de las rodofitas más primitivas gene- 
ralmente tienen un cromatóforo estrellado único, si- 
tuado en el centro (Fig. 171B). En el centro de este cro- 
matóforo se encuentra un cuerpo denso, incoloro y 
proteínico, el pirenoide. Estos pirenoides “desnudos” 
carecen de la envoltura envolvente de los granos de 
almidón que se encuentran generalmente alrededor 
de los pirenoides de las clorofitas. Las rodofitas más 
avanzadas generalmente tienen cromatóforos disci- 
formes y generalmente más de uno dentro de una cé- 
lula. Estos cromatóforos carecen de pirenoides. 

Las reservas de carbohidratos de las algas rojas 
suelen almacenarse en forma de pequeños gránulos 
que se encuentran en el citoplasma en lugar de en los 
cromatóforos. Cuando estos gránulos se tratan con 
una solución de yodo-yoduro de potasio se vuelven 
de color rojo vino a violeta rojizo en lugar de tomar el 
azul-violeta profundo tan característico de la reacción 
yodo-almidón. En este sentido, la reserva de carbohi- 
dratos insolubles de las algas rojas se llama almidón 
florídeo. Se considera que está relacionado, pero no 
idéntico, con la amilopectina del almidón de las plan- 
tas verdes (Kylin, 1943). Muchas algas rojas también 


acumulan el azúcar soluble floridósido (Colin € Au- 
gier, 1933; Colin €: Guéguen, 1930, 1933; Haas et al., 
1935), un galactósido de glicerol. 


Pigmentos 


Los pigmentos de los cromatóforos de las rodofi- 
tas se muestran en la Tabla 1 (página 3). Las variacio- 
nes en las cantidades de los diversos pigmentos, espe- 
cialmente la r-ficoeritrina y la r-ficocianina, explican 
la diversidad de tonos y colores entre las rodofitas. La 
iluminación intensa parece favorecer la formación de 
la r-ficocianina y retrasar la de la r-ficoeritrina. Debi- 
do a esto, la mayoría de las especies dulceacuícolas y 
las especies marinas de la zona intermareal superior, 
rara vez tienen el color rojo considerado característico 
de las rodofitas. Las especies marinas de la zona inter- 
mareal baja y de los niveles nunca expuestos por la 
marea son generalmente de color rosa o rojo brillante 
porque la r-ficoeritrina está presente en cantidad. 

Las clorofilas, carotenos y xantofilas funcionan de 
la misma manera que en otras algas. Se ha demostra- 
do que la r-ficoeritrina es un pigmento fotosintético, 
y uno de mucha mayor importancia que los otros pig- 
mentos fotosintéticos (Haxo éz Blinks, 1950). Cuando 
la luz penetra más de unos pocos metros por debajo 
de la superficie del agua hay una pantalla de práctica- 
mente todos los rayos, excepto los azules. Cuando 
crecen donde predominan los rayos azules, las algas 
rojas son más eficientes fotosintéticamente que las 
algas verdes o pardas porque prácticamente toda la 
fotosíntesis de las algas rojas está en la parte azul del 
espectro. 


El Talo 


Excepto por dos géneros, todas las rodofitas son 
pluricelulares. Casi todos los géneros pluricelulares 
tienen un talo que es fundamentalmente filamentoso 
en su estructura. Tales talos tienen generalmente una 
forma macroscópica definida y son simétricos radial- 
mente o están notablemente comprimidos. Las espe- 
cies de algas rojas que crecen a lo largo de la Costa 
Atlántica de los Estados Unidos tienen pequeños ta- 
los que rara vez alcanzan una altura de más de 10 cm. 
Los de la Costa del Pacífico de este país tienden a ser 
más grandes, pero sólo unos pocos tienen talos que 
crecen hasta una altura de más de un metro. 


Reproducción 


Las algas rojas rara vez se reproducen vegetativa- 
mente por una fragmentación del talo. Todas las ro- 
dofitas forman uno o más tipos de esporas no flagela- 
das. Las carposporas se forman directa o indirecta- 
mente a partir del cigoto. Todas las demás esporas 
son de naturaleza asexual. Estas incluyen esporas 
neutrales, monosporas, bisporas, tetrasporas, polis- 
poras y parasporas. 

La reproducción sexual de las rodofitas no se pa- 
rece a la de ninguna de las otras algas, y se aplica una 
terminología especial a las estructuras implicadas y 
resultantes de la unión gamética. El órgano sexual 
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masculino de un alga roja es un espermatangio (a ve- 
ces se le llama anteridio) y contiene un único gameto 
masculino no flagelado, el espermacio. El órgano se- 
xual femenino, el carpogonio, es unicelular, y su ex- 
tremo distal se prolonga en un brote, el tricógino. Los 
espermacios liberados de los espermatangios pueden 
ser llevados pasivamente al tricógino y pueden alo- 
jarse en él. La fecundación se efectúa mediante la en- 
trada del espermacio en el tricógino y la migración 
hacia abajo del núcleo del espermacio al núcleo feme- 
nino en la base carpogonial. De las dos subclases en 
que se dividen las rodofíceas, en una se produce una 
división directa del cigoto en carposporas. Es muy 
probable que la división del núcleo del cigoto en estas 
algas sea meiótica. En la otra subclase de algas, las 
carposporas se forman indirectamente a partir del ci- 
goto. Aquí, la división del núcleo del cigoto puede ser 
melótica O mitótica. 


Relaciones Evolutivas 


Las rodofitas, similares a las clorofitas, son conoci- 
das con certeza desde hace tanto tiempo como el Or- 
dovícico (Pia, 1927). Deben haber surgido mucho an- 
tes de esto porque los fósiles más antiguos conocidos 
están relacionados con las rodofitas avanzadas. Sin 
embargo, la hipótesis de que las rodofitas son más an- 
tiguas que todas las demás algas, excepto las cianofi- 
tas (Tilden, 1935), se basa en suposiciones puramente 
especulativas. 

Todos los intentos de conectar a las rodofitas con 
otras algas se han centrado en los Bangiales, ya que 
este orden es universalmente reconocido como el más 


primitivo entre las algas rojas. Sólo dos de las suge- 
rencias presentadas merecen una seria consideración. 

Los cloroplastos estrellados, la estructura del talo 
y el método de formación de esporas en Prasiola y Por- 
phyra son tan similares que se ha pensado que los 
Bangiales han venido de las clorofitas a través de Pra- 
siola (Lagerheim, 1892; Setchell $2 Gardner, 1920). Sin 
embargo, el estudio comparativo de los pigmentos en 
los dos hace que esto parezca muy improbable (Kylin, 
1930). 

Las cianofitas y las rodofitas se parecen en que 
ambas tienen ficoeritrina y ficocianina, y ambas care- 
cen de células reproductivas flageladas. La sugeren- 
cia de que los Bangiales se originaron entre las ciano- 
fitas (Cohn, 1867) ha recibido cierto apoyo (Ishikawa, 
1921; Skuja, 1938), pero una evolución de los Bangia- 
les a partir de las cianofitas implicaría la introducción 
de demasiadas características nuevas como para ha- 
cer probable tal origen. Estas características incluyen 
la reproducción sexual, la localización de los pigmen- 
tos en los cromatóforos y los núcleos verdaderos. 

Aunque sólo una pequeña minoría de botánicos 
piensa que las rodofitas están relacionadas con otras 
algas, hay muchos que piensan que los ascomicetes se 
han derivado de las algas rojas. Esta cuestión se exa- 
minará en una página posterior. 


Clasificación 
Todas las rodofitas se colocan en una sola clase: 


Rhodophyceae. Esta se divide en dos subclases, las Ban- 
gioideae y las Florideae. 


SUBCLASE BAGIOIDEAE 





Los talos de las Bangioideae (a veces llamadas 
Protoflorideae) pueden ser filamentos simples, fila- 
mentos ramificados, cilindros sólidos o láminas ex- 
pandidas de una o dos células de espesor. El creci- 
miento del talo se produce por división celular inter- 
calada y no hay conexiones citoplasmáticas evidentes 
entre las células. En la mayoría de los géneros cada 
célula contiene un único cromatóforo estrellado cen- 
tral, pero en unos pocos géneros cada célula contiene 
numerosos cromatóforos disciformes parietales. 

La reproducción asexual se realiza por medio de 
esporas formadas en monosporangios que contienen 
una sola monospora; o por medio de esporas neutra- 
les que no se producen dentro de los esporangios y 
que se forman por metamorfosis directa de las células 
vegetativas. La reproducción sexual, cuando está pre- 
sente, se realiza mediante la división directa de una 
célula vegetativa en muchos espermacios, que pue- 
den ser transportados y fusionados con una célula ve- 
getativa que funciona como un carpogonio. El cigoto 
resultante se divide directamente en 4, 8, 16, 32 o 64 
carposporas. 

Las Bangioideae incluyen unos 15 géneros y unas 
70 especies. No se ha encontrado reproducción sexual 
en muchos de los géneros, pero su posición sistemáti- 
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ca es incuestionable debido a su crecimiento interca- 
lado y a la falta de conexión citoplasmática entre las 
células. Todas las bangioideas se suelen colocar en un 
solo orden, los Bangiales, divididos en tres o cuatro 
familias. A veces a las familias se les da el rango de 
una orden (Skuja, 1939). 

Asterocytis, un género dulceacuícolas poco común 
en este país (G. M. Smith, 1933), es representativo de 
los Bangiales más simples. Sus células esféricas a am- 
pliamente elipsoidales están unidas de extremo a ex- 
tremo en filamentos ramificados (Fig. 170A). Cada cé- 
lula contiene un único cromatóforo estrellado azul 
verdoso brillante con un único pirenoide en su cen- 
tro; y cada célula está rodeada por una amplia vaina 
gelatinosa, bastante distinta de la matriz colonial (Fig. 
170B). La división celular es siempre intercalada y 
siempre en ángulo recto con el eje largo de una célula. 
De vez en cuando se produce un cambio en la orienta- 
ción de una célula intercalaria y una rápida división 
y redivisión de la misma. Esto produce una rama late- 
ral (Fig. 170A). En ciertas colonias todas las células 
son globosas y la división se produce en todos los pla- 
nos. Esto da como resultado una colonia palmeloide 
(Fig. 170C) similar a la del alga azul verdosa Stigone- 
ma. 





Fig. 170. A-C, Asterocytis smaragdina. A-B, porción de un filamento. C, filamento similar al de Stigonema. D, fila- 
mento de A. ramosa después de la liberación de esporas neutrales. (D, Redibujado de Wille, 1900). 


La reproducción asexual se realiza mediante el 
funcionamiento directo del protoplasto de una célula 
vegetativa como espora neutral. Esta espora se libera 
por una ruptura de la vaina gelatinosa circundante 
(Geitler, 1924; Wille, 1900) (Fig. 170D). La espora neu- 
tral liberada segrega una pared y se convierte en un 
nuevo filamento después de haberse alojado en un 
sustrato adecuado. También se forman acinetos de 
paredes gruesas (Kolderup-Rosenvinge, 1909-1924; 
Wille, 1900). Están rodeados por una pared cuando se 
liberan del talo que los produce. 

Porphyra, un género marino con una docena o más 
especies, es un alga común en las costas del Atlántico 
y del Pacífico de este país. La mayoría de las especies 
crecen adheridas a las rocas en la zona intermareal, 
pero algunas especies son epífitas y están restringidas 
a un solo hospedante. Por ejemplo, a lo largo de la 
costa de California, P. naiadum crece sólo en la angios- 
perma marina Phyllospadix; y P. nereocystis crece sólo 
en los estípites de uno de los quelpos gigantes (Nereo- 
cystis). El talo de Porphyra es una lámina lisa y muy 
torcida que se fija al sustrato mediante un fijador pul- 
viniforme o disciforme (Fig. 171A). Las láminas de la 
mayoría de las especies no crecen hasta una altura de 
más de 20 a 50 cm., pero las de ciertas especies, como 
P. nereocystis, pueden alcanzar una altura de más de 
2 metros. 

Según la especie, la lámina de un talo tiene una o 
dos células de espesor. Las células son cúbicas a am- 
pliamente elipsoidales y se encuentran dentro de una 
matriz gelatinosa homogénea de una consistencia 
muy resistente (Fig. 171B). La división celular puede 
producirse en cualquier parte de la lámina, pero 
siempre en un plano perpendicular a la superficie de 
la lámina. Las células de la mayoría de las especies 
contienen un solo cromatóforo estrellado, pero las de 
ciertas especies contienen dos cromatóforos estrella- 
dos. Los cromatóforos siempre tienen un gran pire- 


noide situado en el centro (Fig. 171B). Los cromatófo- 
ros de las especies que crecen en la zona intermareal 
pueden contener tanta ficocianina que el talo es de 
color marrón oliva profundo. Los cromatóforos de las 
especies que crecen en la zona intermareal o por de- 
bajo de ella tienen un predominio de ficoeritrina y 
una gama de color del talo que va del rosa al rojo in- 
tenso. El único núcleo de una célula se encuentra a un 
lado del cromatóforo o entre ellos si hay dos en una 
célula. La división nuclear es mitótica y en la metafa- 
se se han observado dos cromosomas en una especie 
(Dangeard, 1927) y cuatro cromosomas en otra (Mag- 
ne, 1952). 

La conversión de las células vegetativas en células 
reproductivas, generalmente, comienza en el margen 
de la lámina. A veces, como en el caso de P. perforata, 
la división de las células vegetativas sigue el ritmo de 
la conversión en células reproductivas, y los talos per- 
manecen aproximadamente de tamaño constante du- 
rante toda la temporada de crecimiento. En otras es- 
pecies, como P. tenera, hay poca división celular vege- 
tativa después de que comienza la reproducción y 
después de esto los talos disminuyen gradualmente 
en tamaño y eventualmente desaparecen. 

La formación de esporas neutrales asexuales es 
bastante rara en Porphyra y por lo general se encuen- 
tra sólo en las células vegetativas entremezcladas con 
los carpogonios (Hus, 1902). La división de las células 
vegetativas en esporas neutrales puede distinguirse 
de la división de los carpogonios en carposporas por- 
que la primera siempre está en un plano perpendicu- 
lar a la superficie del talo (Hus, 1902). Por lo tanto, las 
esporas neutrales siempre se encuentran en una capa 
monostrómatica. 

Todas las especies se reproducen sexualmente y la 
porción fértil del talo está siempre al margen. Las re- 
giones fértiles son perceptibles a simple vista porque 
las masas espermaciales son de un color mucho más 
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Fig. 171. Porphyra perforata. A, talo. B, sección vertical de la porción vegetativa del talo. C-D, secciones verticales 
del talo con carpogonios y carposporas en desarrollo. E, vista de la superficie que muestra la liberación de carpos- 
poras. F, carposporas ameboides. G, sección vertical a través de la porción del talo que libera los espermacios. 


claro que las células vegetativas y las masas de car- 
posporas son más oscuras. Algunas especies son ho- 
motálicas; otras son heterotálicas. 

Una célula vegetativa que se divide para formar 
espermacios se somete a sucesivas divisiones vertica- 
les y transversales para formar 16, 32, 64, o 128 esper- 
macios dispuestos en niveles superpuestos de 4, 8, o 
16. Las masas de espermacios formados por células 
vegetativas adyacentes se encuentran a una corta dis- 
tancia unas de otras dentro de la matriz gelatinosa del 
talo. Los talos expuestos por el retroceso de la marea 
tienen más o menos encogimiento de la matriz gelati- 
nosa a medida que se seca durante la exposición in- 
termareal. Cuando el talo es inundado de nuevo por 
una marea entrante, el re-inflado de la matriz compri- 
me las masas espermaciales hasta el margen del talo 
(Fig. 171G). Esto puede compararse con el apretón de 
la pasta de dientes de un tubo. El hecho de que los es- 
permacios se extruyen al inundarse de nuevo y no 
durante la exposición intermareal puede demostrarse 
comparando, bajo el microscopio, montones secos y 
de agua de material recogido cuando la marea está 
baja. Los elementos masculinos extruidos son tan pe- 
queños que no se sabe si tienen o no una pared. Por 
un lado, se ha descrito que están desnudos (Knox, 
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1926); por otro lado, se ha descrito que poseen una 
pared (Hus, 1902). Por lo tanto, no se sabe con certeza 
si los elementos extruidos son espermatangios o es- 
permacios. Sea cual sea su naturaleza precisa, son 
transportados en todas direcciones por las corrientes 
de agua y algunos de ellos son llevados y se alojan en 
las porciones de los talos que contienen carpogonios. 

Los carpogonios se forman por una ligera meta- 
morfosis de las células vegetativas. Un carpogonio 
maduro es elipsoidal con una ligera protuberancia en 
uno o ambos polos (Fig. 171C). La protuberancia es 
de naturaleza tricógina y se extiende generalmente a 
la superficie de la matriz gelatinosa del talo (Berthold, 
1882; Grubb, 1924; Ishikawa, 1921; Joffé, 1896; Knox, 
1926). Si el carpogonio no se extiende a la superficie 
del talo, el espermacio envía una extensión filamento- 
sa que crece hasta el carpogonio y establece una cone- 
xión entre ambos (Dangeard, 1927; Magne, 1952). 
Tanto el espermacio como el carpogonio son uninu- 
cleados en el momento de la unión y se ha demostra- 
do que el núcleo espermacial migra hacia el carpogo- 
nio y se fusiona con su núcleo (Dangeard, 1927; Mag- 
ne, 1952). A la unión gamética le sigue una repetida 
división vertical y transversal del cigoto para formar 
carposporas. Según la especie, se producen 20 4, 4 u 


8,8016, 16 0 32 carposporas por división del cigoto. 
Cada carpospora contiene un único cromatóforo es- 
trellado de color algo más oscuro que el de una célula 
vegetativa. Se ha encontrado que la división del nú- 
cleo del cigoto es meiótica (Dangeard, 1927), pero to- 
das las divisiones nucleares desde el cigoto hasta la 
carpospora también han sido descritas como mitóti- 
cas (Magne, 1952). Por lo tanto, el lugar en el que la 
meiosis tiene lugar en el ciclo vital no está completa- 
mente establecido. 

La descarga de las carposporas de las especies lito- 
rales es similar a la de los espermacios, y se produce 
cuando los talos son sumergidos de nuevo por la ma- 
rea entrante (Fig. 171E). Las carposporas liberadas es- 
tán desnudas y se mueven con un movimiento ame- 
boide casi imperceptible (Grubb, 1924; Kylin, 1921) 


(Fig. 171F). El movimiento ameboide continúa duran- 
te dos o tres días; luego las carposporas se vuelven es- 
féricas, secretan una pared y se convierten en fila- 
mentos ramificados uniseriados. Se ha demostrado 
que la estructura filamentosa desarrollada a partir de 
las carposporas de P. umbilicalis produce monosporas 
y se ha considerado idéntica al alga conocida como 
Conchocelis rosea (Drew, 1949). Se desconoce la fun- 
ción de las monosporas. Hay dos posibilidades. Pue- 
den duplicar la etapa de Conchocelis de la misma ma- 
nera que las monosporas producidas por la etapa de 
Chantransia de ciertos Nemalionales, incluyendo Ba- 
trachospermum. También existe la posibilidad de que 
las monosporas se desarrollen en el talo de Porphyra 
como una lámina. 


SUBCLASE FLORIDEAE 





Los talos de las Florideae son filamentosos en su 
construcción, con conexiones citoplasmáticas más o 
menos evidentes entre las células hermanas, y en casi 
todos los casos con la división celular restringida a las 
células apicales del filamento. Las células de la mayo- 
ría de los géneros contienen más de un cromatóforo, 
pero las de algunos de los géneros más primitivos tie- 
nen un solo cromatóforo estrellado en el centro de la 
célula. 

Los carpogonios nacen en forma terminal en ra- 
mas filamentosas especiales (filamentos carpogonia- 
les) y las carposporas se forman siempre en filamen- 
tos gonimoblásticos que pueden o no crecer directa- 
mente del carpogonio. Las carposporas son las únicas 
esporas producidas por ciertos géneros. Otros géne- 
ros producen uno o más tipos de esporas además de 
las carposporas. 

La subclase contiene unos 375 géneros y 2.500 es- 
pecies. 


Estructura Vegetativa 


Todas las Florideae tienen un talo filamentoso ra- 
mificado. En algunos géneros las diversas ramas es- 
tán libres unas de otras; en otros géneros están más o 
menos entremezcladas unas con otras dentro de una 
matriz gelatinosa común; en otros géneros están tan 
cerca unas de otras que el talo parece ser parenquima- 
toso. 

El aumento del número de células se debe a la di- 
visión transversal de las células apicales en los extre- 
mos de las ramas (Schmitz, 1883). Con la excepción 
de algunos géneros anómalos (Kolderup-Rosenvin- 
ge, 1909-1924; Kylin, 1924, 1928), no hay división 
transversal de la célula hija cortada posterior a una 
célula apical. Sin embargo, las células derivadas de 
una célula apical pueden aumentar muchas veces su 
longitud y anchura originales. La organización apical 
del cuerpo vegetativo es de acuerdo a uno de dos ti- 
pos generales. En un caso hay una organización de 
tipo monoaxial (G. M. Smith, 1933) o de eje central 
(Oltmanns, 1922), en la que hay un solo filamento 


axial que desprende filamentos lateralmente o por to- 
dos los lados. En el otro caso hay una organización 
multiaxial o tipo fuente con un núcleo central de fila- 
mentos axiales, cada uno de los cuales desprende fila- 
mentos laterales. 

El crecimiento del tipo monoaxial se inicia por la 
división transversal de la célula apical. Después de 
que una célula derivada ha llegado a estar posiciona- 
da a una, dos o más células del primordio apical, en- 
vía un brote lateral que pronto se corta como una cé- 
lula lateral (Fig. 172A). Esta célula es el primordio 
apical del filamento lateral, y funciona precisamente 
de la misma manera que el primordio apical del eje 
central. Las células que se remontan al primordio api- 
cal del filamento lateral pueden cortar los primordios 
de los filamentos secundarios: esto puede continuar 
hasta que haya filamentos de orden terciario, cuater- 
nario o superior. Cada célula derivada cortada del 
primordio apical está conectada a ella por un filamen- 
to de citoplasma. Así, siguiendo la disposición de las 
conexiones citoplasmáticas, se puede recapitular la 
secuencia de desarrollo en la ramificación de los talos. 
La disposición de las conexiones citoplasmáticas en 
las porciones relativamente jóvenes de los talos “pa- 
renquimatosos” (Fig. 172B) muestra que son de natu- 
raleza filamentosa y generalmente de tipo monoaxial. 
Esto no siempre puede determinarse con certeza en 
las porciones más antiguas del talo porque hay cone- 
xiones citoplasmáticas secundarias que oscurecen la 
secuencia de desarrollo. 

Los talos multiaxiales crecen de la misma manera 
que los monoaxiales, excepto que cada filamento del 
núcleo axial tiene una célula apical. Los filamentos 
laterales de un filamento axial se desarrollan sólo en 
la cara libre sin contacto con otros filamentos axiales. 
Por lo tanto, las porciones maduras de esos talos tie- 
nen un eje central de filamentos longitudinales rodea- 
do por una capa envolvente de filamentos laterales 
(Fig. 173B). 

Los talos de algunas Florideae son perennes. El 
talo entero puede persistir durante todo el año, o la 
mayor parte de él puede desaparecer durante el in- 
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Fig. 172. A, Diagrama del talo monoaxial poco ramificado de Acrochaetium. B, diagrama del talo monoaxial pseu- 


doparenquimatoso de Grinnellia. 


vierno y la porción basal persistente prolifera nuevos 
brotes al año siguiente. Otras Florideae son anuales, 
y todas ellas se desarrollan a partir de esporas en cada 
temporada de crecimiento. Un estudio de todo el año 
de la flora algal de la Isla de Man ha demostrado que 
el número de perennes es considerablemente mayor 
que el de las anuales (Knight €: Parke, 1931). La ma- 
yoría de las anuales extratropicales se desarrollan y 
fructifican durante el verano. Esta tendencia no es tan 
marcada en las perennes, y los individuos fructíferos 
de muchas especies están presentes durante todo el 
año. Las Florideae con generaciones sexuales y tetras- 
póricas de vida libre generalmente tienen los dos 
fructificando en diferentes estaciones, pero los perío- 
dos de los dos se superponen con frecuencia. 


Órganos Reproductivos del Gametofito 


El talo sexual (gametofito) puede producir sólo 
órganos sexuales, o puede tener tanto esporangios co- 
mo órganos sexuales. En prácticamente todos los ca- 
sos la reproducción asexual del gametofito se debe a 
la producción de monosporas que se forman indivi- 
dualmente dentro de los monosporangios (Fig. 179 
C). Los monosporangios de la mayoría de las especies 
son cuerpos globosos emergentes de forma bastante 
diferente a la de las células vegetativas. La monospo- 
ra dentro de un monosporangio se descarga como un 
protoplasto ameboide desnudo que eventualmente se 
detiene, secreta una pared, y forma directamente un 
nuevo talo (Svedelius, 1917). 

Los gametofitos de la mayoría de las Florideae son 
heterotálicos, pero también hay muchas especies ho- 
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motálicas. El órgano sexual femenino, el carpogonio, 
se desarrolla de forma terminal en un filamento espe- 
cial, el filamento carpogonial. Los filamentos carpo- 
goniales se apoyan lateralmente en los filamentos ve- 
getativos y la célula de la que surge un filamento car- 
pogonial es una célula de soporte. Los filamentos car- 
pogoniales suelen distinguirse de los filamentos ve- 
getativos porque sus células carecen de cromatóforos 
y tienen protoplastos más densos. La mayoría de los 
géneros tienen filamentos carpogoniales de tres o 
cuatro células de longitud y no están ramificados; 
pero hay ciertos géneros en los que los carpogonios 
tienen más de una docena de células de longitud y 
tienen ramificaciones laterales de las células más ba- 
jas. Los carpogonios de las florideas siempre tienen el 
extremo distal prolongado en un tricógino conspicuo 
(Fig. 177D). Varios géneros tienen una constricción 
obvia donde el tricógino se une a la porción del carpo- 
gonio que contiene el óvulo. Debido a esto, se ha sos- 
tenido que originalmente el carpogonio era una es- 
tructura de dos células (Svedelius, 1917a). Los carpo- 
gonios de la mayoría de las Florideae tienen un único 
núcleo, pero también hay un número considerable de 
especies en las que también hay un núcleo en el tricó- 
gino (Grubb, 1923a; Kylin, 1914, 1916, 1916a; Svede- 
lius, 1914, 1915, 1917, 1933, 1942; Yamanouchi, 1906, 
1921). 

El órgano sexual masculino, el espermatangio, se 
desarrolla de forma terminal o subterminal sobre una 
célula madre del espermatangio. Las células madre 
espermatangiales de las Florideae más simples nacen 
en filamentos especiales de cuatro o cinco células 
(Fig. 177B). Estos filamentos no se unen entre si. Las 
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Fig. 173. Cumagloia andersonii. A, talo. B, sección vertical semidiagramática del ápice de una rama multiaxial. 


Florideae más avanzadas tienen la célula madre es- 
permatangial agrupada en soros definidos. Una célu- 
la madre espermatangial es siempre uninucleada y 
con el núcleo en posición basal (Grubb, 1925). El 
primer paso en la producción de un espermatangio es 
el desarrollo de una protuberancia en el extremo dis- 
tal de la célula madre. Esto va acompañado de una 
división del núcleo y una migración de un núcleo hijo 
hacia la protuberancia. Luego sigue un crecimiento 
anular de la pared lateral en la región donde la pro- 
tuberancia y la célula madre se unen (Grubb, 1925). 
La célula uninucleada resultante, el espermatangio, 
puede ser globosa o alargada. En muchas especies, 
regularmente, la célula madre forma espermatangios 
adicionales después de que se forma el primero. 

El espermacio, el protoplasto uninucleado del es- 
permatangio, suele ser incoloro, pero hay unas pocas 
especies en las que hay un cromatóforo (Cleland, 
1919; Dunn, 1917; Osterhout, 1900). Se ha demostrado 
que en muchas especies el espermacio escapa luego 
de una ruptura de la pared espermatangial. El esper- 
macio liberado está rodeado por una delicada pared 
(Grubb, 1925), pero no se sabe con certeza si es la capa 
más interna de la pared espermatangial o si es com- 
pletamente distinta de ella. La descarga del esperma- 
cio puede ir seguida del desarrollo de otro esperma- 
tangio dentro de la antigua pared espermatangial 
(Fig. 177D) y esto puede repetirse hasta que queden 


restos de varias paredes espermatangiales anidadas 
una dentro de otra. 


Fertilización 


Los espermacios transportados por las corrientes 
de agua pueden ser transportados y alojados contra 
los tricóginos que se proyectan más allá del talo. La 
pegajosa vaina gelatinosa alrededor de las porciones 
que se proyectan de muchos tricóginos aumenta 
enormemente las posibilidades de adherencia una 
vez que el espermacio se ha alojado contra él. La fer- 
tilización comienza con la ruptura de las paredes es- 
permaciales y tricóginas en el punto de contacto mu- 
tuo. El núcleo espermacial entonces migra hacia el tri- 
cógino y baja a la base carpogonial donde se fusiona 
con el núcleo carpogonial. En algunas especies el nú- 
cleo espermacial se divide al migrar hacia la tricógino 
y uno de sus núcleos hijos se fusiona entonces con el 
núcleo carpogonial (Cleland, 1919; Kylin, 1916b, 
1917). 

Se ha demostrado que en ciertos géneros —todos 
pertenecientes a los Nemalionales—se produce una 
división meiótica del núcleo del cigoto (Cleland, 
1919; Kylin, 1916b, 1917; Svedelius, 1915, 1933). To- 
dos los miembros de las órdenes distintas de los Ne- 
malionales tienen una división mitótica del núcleo 
del cigoto y presentan meiosis en los esporangios de 
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la generación diploide de vida libre (tetrasporofito). 
El Desarrollo de las Carposporas 


La unión gamética, con o sin una meiosis inmedia- 
tamente posterior, es seguida por un desarrollo de los 
filamentos gonimoblásticos. En algunas Florideae, 
el núcleo del cigoto, o sus núcleos haploides hijos, 
permanecen en el carpogonio, y los filamentos goni- 
moblásticos crecen directamente desde la base carpo- 
gonial (Fig. 177). En otras Florideae, el núcleo del ci- 
goto, o uno de sus descendientes, migran desde el 
carpogonio a otra célula del talo, y se forman filamen- 
tos gonimoblásticos de esta célula auxiliar. La célula 
que funciona como célula auxiliar no es la misma en 
diferentes Órdenes de las Florideae. En los Nemalio- 
nales que tienen una célula auxiliar, se trata de una 
célula del filamento carpogonial. En los Gigartinales 
la célula auxiliar es una célula de soporte del filamen- 
to carpogonial (Fig. 189); o es una célula vegetativa 
cercana o lejana al filamento carpogonial (Fig. 190). 
Otras órdenes de las Florideae tienen la célula auxi- 
liar como miembro de un filamento especial que pue- 
de ser soportado en la célula de soporte del filamento 
carpogonial (Fig. 193); o el filamento puede ser sopor- 
tado a distancia del filamento carpogonial (Fig. 184). 
Cuando las células auxiliares y los carpogonios son 
miembros de un sistema ramificado común, esto se 
denomina procarpo. 

El establecimiento de una conexión entre el carpo- 
gonio y la célula auxiliar, excepto en los géneros en 
los que la célula auxiliar es un miembro del filamento 
carpogonial, se debe al desarrollo de un brote tubular 
(el ooblasto) a partir de la base carpogonial. Este es 
muy corto cuando el carpogonio y la célula auxiliar 
se unen entre sí, pero es bastante largo cuando los dos 
están alejados. El ooblasto sirve como pasaje para la 
migración del núcleo del cigoto o de uno de sus des- 
cendientes desde el carpogonio a la célula auxiliar. La 
célula auxiliar puede enviar ooblastos secundarios a 
otras células auxiliares. Así, los descendientes de un 
solo núcleo del cigoto pueden migrar a más de una 
célula auxiliar. La célula auxiliar envía filamentos go- 
nimoblásticos después de recibir un núcleo derivado 
del núcleo del cigoto. También puede establecerse 
una conexión entre el carpogonio y las células vegeta- 
tivas, o entre los filamentos gonimoblásticos y las cé- 
lulas vegetativas. La relación en este caso es una en la 
que las células vegetativas proveen alimento y por 
esta razón han sido llamadas células nutricias (Kylin, 
1928). Las células nutricias pueden ser solitarias o 
pueden unirse entre sí para formar un tejido nutricio. 

Los filamentos gonimoblásticos que crecen de un 
carpogonio o de una célula auxiliar pueden estar 
libres unos de otros, o pueden estar compactados en 
una masa pseudoparenquimatosa. Todas las células 
de un filamento gonimoblástico maduro, o sólo las 
células terminales de sus ramas, pueden agrandarse 
para formar lo que se suele llamar “carposporas”. 
Cuando maduran completamente, generalmente — si 
no siempre —el protoplasto escapa de la pared circun- 
dante (Kylin, 1917a). Por lo tanto, la llamada carpos- 
pora es realmente un esporangio (carposporangio) y 
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el protoplasto liberado es realmente la carpospora. 
Los esporangios desarrollados en los filamentos goni- 
moblásticos de la mayoría de las Florideae contienen 
sólo una espora; pero hay ciertos géneros en los que 
los esporangios de algunas especies contienen una es- 
pora y los de otras especies cuatro esporas (Bargesen, 
1927; Feldmann, 1939; Kylin, 1930). Estos esporangios 
con cuatro esporas han sido llamados carpotetraspo- 
rangios y las esporas dentro de ellos carpotetraspo- 
ras (Feldmanmn, 1939). 

La masa de esporangios, y las células estériles de 
los filamentos gonimoblásticos, y la célula o células 
que los subtienden se denominan a menudo cistocar- 
pos y se consideran el cuerpo fructífero del gametofi- 
to. El cistocarpo puede ser llevado libremente ex- 
puesto, o puede estar protegido por los tejidos vege- 
tativos circundantes. En algunos casos, la protección 
resulta de un crecimiento de las partes vegetativas 
adyacentes que da lugar a una incrustación del cis- 
tocarpo en el talo. En otros casos, el crecimiento del 
tejido vegetativo da lugar a una vaina urniforme, el 
pericarpo (Fig. 1970). 


Naturaleza del Cistocarpo 


Todos los antiguos y muchos de los actuales ficó- 
logos interpretan el cistocarpo como una porción in- 
tegral del talo que lo produce. Hace más de medio 
siglo, Oltmanns (1898) propuso una concepción total- 
mente diferente del cistocarpo. Sugirió que, cuando 
se interpreta desde el punto de vista morfológico, el 
cistocarpo es en realidad una generación asexual pa- 
rasítica productora de esporas sobre el talo que lleva 
los órganos sexuales. La teoría de Oltmanns fue bas- 
tante ignorada cuando se propuso por primera vez, 
pero en los últimos años varios ficólogos la han acep- 
tado. Muestra de su apoyo a la teoría es la sustitución 
del término carposporofito por el de cistocarpo. 


La Germinación de las Carposporas 


Las carposporas producidas por el carposporofito 
pueden ser haploides o diploides. Las carposporas 
germinantes con un núcleo haploide siempre se con- 
vierten en gametofitos que producen órganos sexua- 
les. 

Las carposporas diploides liberadas de un carpos- 
porofito se convierten en un talo diploide asexual de 
vida libre—el tetrasporofito. Esto se ha demostrado 
mediante cultivos para unas pocas especies con nú- 
cleos diploides en la carpospora (Lewis, 1912, 1914) y 
se supone universalmente que es cierto para todas 
ellas. En la mayoría de los géneros, las generaciones 
gametofíticas y tetrasporofíticas son idénticas desde 
el punto de vista vegetativo y es imposible distinguir 
entre ambas cuando no hay frutos. Los estudios en 
cultivo han demostrado que en dos especies de Bon- 
nemaisonia y en Asparagopsis armata hay marcadas di- 
ferencias vegetativas entre el gametofito y el tetraspo- 
rofito (Feldmann é: Feldmamn, 1942; Feldmamn € Ma- 
zoyer, 1937; Harder €: Koch, 1949). En Bonnemaisonia 
las carposporas son diploides y por lo tanto hay una 
gran probabilidad de que la meiosis se produzca en 


el esporangio de cuatro esporas del tetrasporofito 
(Svedelius, 1933). Las carposporas de A. armata son 
haploides (Svedelius, 1942), y es probable que el te- 
trasporofito sea también haploide. 


Los Esporangios de los Tetrasporofitos 


Un tetrasporofito suele producir tetrasporangios 
que contienen cuatro tetrasporas; pero puede produ- 
cir bisporangios que contienen dos bisporas, o pro- 
ducir polisporangios que contienen polisporas en 
múltiplos de cuatro. Normalmente el talo tiene un 
tipo de esporangio, pero se conocen casos en los que 
el talo tiene tanto tetrasporangios como bisporangios 
(Suneson, 1950), o tetrasporangios y polisporangios 
(Drew, 1951). Cuando la meiosis, como suele ser el 
caso, precede inmediatamente a la formación de bis- 
poras, tetrasporas o polisporas, éstas se convierten en 
gametofitos cuando germinan. 

Los tetrasporangios son los típicos esporangios de 
los tetrasporofitos. Al principio suelen ser uninuclea- 
dos, y en los casos en donde son al principio plurinu- 
cleados todos los núcleos, excepto uno, se degeneran 
(Svedelius, 1914a). Según el género, la disposición de 
las cuatro tetrasporas es zonada y una sobre la otra 
(Fig. 191C), o cruciada y dos sobre dos (Fig. 188C), o 
piramidal y con todas tocándose en un punto central 
común (Fig. 198B). A menudo sólo hay un tipo de dis- 
posición de esporas en toda una familia. 

En todas las especies investigadas citológicamen- 
te, excepto en una, la división del único núcleo en un 
joven tetrasporangio es meiótica. La especie con una 
división apomeiótica en lugar de meiótica del núcleo 
primario produce tetrasporas diploides (Svedelius, 
1935). La ausencia de individuos sexuales de esta es- 
pecie indica que las tetrasporas diploides dan lugar a 
tetrasporofitos. Presumiblemente las tetrasporas 
también son diploides en otra especie en la que se han 
encontrado tetrasporas que se convierten en tetraspo- 
rofitos (Feldmann € Feldmamn, 1952). 

Los bisporangios y polisporangios (Fig. 194) son 
modificaciones de los tetrasporangios. La investiga- 
ción citológica de las Corallinaceae ha demostrado 
que cuando la división del núcleo primario es meió- 
tica, ambas bisporas tienen dos núcleos haploides 
(Suneson, 1950). Por otro lado, cuando la división del 
núcleo primario es apomeiótica, cada bispora contie- 
ne un único núcleo diploide. Los casos anormales que 
muestran el comienzo de una división de los bispo- 
rangios en cuatro partes indican que los bisporangios 
se han derivado de los tetrasporangios. En la única 
especie en la que se ha estudiado citológicamente el 
desarrollo de polisporangios hay una división en po- 
lisporas uninucleadas después de que cada uno de los 
dos a nueve núcleos del joven esporangio se ha divi- 
dido meióticamente en cuatro núcleos (Drew, 1937). 

Se han registrado muchos casos en que se han en- 
contrado tetrasporofitos portadores de carpogonios y 
espermatangios además de tetrasporangios. La inves- 
tigación citológica de Spermothamnion turneri arroja 
luz sobre la cuestión de si los órganos sexuales en los 
talos diploides son funcionales o no (Drew, 1934, 
1943). Se han encontrado algas triploides y tetraploi- 


des, presumiblemente resultantes de la unión de un 
gameto diploide y un gameto haploide, o de la unión 
de dos gametos diploides. Los individuos triploides 
y tetraploides de esta especie son estériles. En otra 
alga roja, Plumaria elegans, los individuos triploides 
llevan sólo las masas agrupadas de esporas conocidas 
como parasporas. Estas parasporas dan lugar a nue- 
vas algas triploides. También se han encontrado pa- 
rasporas en muchas otras Ceramiales, pero no se sabe 
nada sobre el número de cromosomas en los talos que 
las contienen. 


Alternancia de Generaciones de las Florideae 


Algunas de las Florideae tienen una alternancia 
bifásica en la que una generación sexual (el gametofi- 
to) se alterna con una generación asexual (el carpos- 
porofito). Otras son trifásicas con tres generaciones o 
fases somáticas (gametofito, carposporofito, tetraspo- 
rofito) que se suceden sucesivamente. Las Florideae 
también se diferencian de otras algas en que la alter- 
nancia de generaciones sexuales y asexuales (fases so- 
máticas) no siempre va acompañada de una alternan- 
cia en el número de cromosomas. En consecuencia, 
entre las Florideae pueden reconocerse los tres tipos 
de ciclo vital siguientes: (1) una alternancia bifásica 
de un gametofito haploide y un carposporofito ha- 
ploide (Fig. 174A), (2) una alternancia bifásica de un 
gametofito haploide y un carposporofito diploide 
(Fig. 174B), y (3) un ciclo trifásico en el que tanto el 
carposporofito como el tetrasporofito son diploides 
(Fig. 175). 

Se ha demostrado citológicamente una alternancia 
difásica de un gametofito haploide y un carposporofi- 
to haploide para ciertos Nemalionales y probable- 
mente se da en muchos otros miembros de la orden 
(Cleland, 1919; Kylin, 1916b, 1917; Svedelius, 1915, 
1933). 

Una especie de Liagora (Kylin, 1930a) y una de Hel- 
minthocladia (Feldmann, 1939) (Fig. 176) tienen car- 
posporofitos con carpotetrasporangios, mientras que 
las de todas las demas especies de estos dos géneros 
tienen carposporangios. Se cree que estos carpospo- 
rofitos con carpotetrasporangios son diploides, aun- 
que no se ha demostrado citológicamente, y que la 
meiosis se produce inmediatamente antes de la for- 
mación de las carpotetrasporas (Feldmann, 1939; Ky- 
lin, 1930a; Svedelius, 1931). Así, estas dos especies tie- 
nen un ciclo vital difásico de un gametofito haploide 
y un carposporofito diploide. También se cree que es- 
to se deriva inmediatamente de un ciclo difásico en el 
que el carposporofito es haploide. 

Otras Florideae con una alternancia difásica del 
gametofito haploide y el carposporofito diploide pa- 
recen haber evolucionado a partir de géneros con un 
ciclo trifásico. Phyllophora es un ejemplo de esto. La 
mayoría de las especies de este género tienen un ciclo 
trifásico con un gametofito haploide, un carposporo- 
fito diploide que produce carposporas diploides y un 
tetrasporofito diploide de vida libre. P. brodiaei tiene 
un gametofito con órganos sexuales normales y un 
desarrollo de filamentos a partir de una célula auxi- 
liar que es la célula de soporte del filamento carpogo- 
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Fig. 174. Diagramas que muestran los dos tipos de ciclo vital difásico que se encuentran entre las florideas. Las 
células diploides, en el ciclo, se esbozan con una línea gruesa. A, el ciclo en el que un carposporofito haploide se 
alterna con el gametofito. B, el ciclo en el que un carposporofito diploide se alterna con el gametofito. 





Fig. 175. Diagrama del ciclo vital trifásico entre las Florideae en el que se suceden un gametofito, un carposporofi- 
to diploide y un tetrasporofito diploide. Las células diploides en el ciclo se esbozan con una línea gruesa. 
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Fig. 176. Helminthocladia hudsonii. A, parte de un filamento vegetativo que lleva un filamento carpogonial. B, car- 
posporofito. C-D, filamentos gonimoblástico con carpotetrasporangios. (Redibujado de Feldmann, 1939). 


nial (Kolderup-Rosenvinge, 1929). Las células hacia el 
final de muchos de los filamentos se convierten en es- 
porangios, cada uno de los cuales contiene cuatro es- 
poras, y se ha demostrado que la formación de espo- 
ras es inmediatamente precedida por la meiosis 
(Claussen, 1929). La naturaleza diploide de los fila- 
mentos es incuestionable, pero este plexo de filamen- 
tos ha sido considerado un tetrasporofito parásito re- 
ducido en lugar de un carposporofito (Drew, 1951; 
Feldmann, 1952; Kolderup-Rosenvinge, 1929; Svede- 
lius, 1931). La masa verrugosa y excrecente produci- 
da por los filamentos no parece un carposporofito, 
pero debe considerarse como tal porque los filamen- 
tos están en conexión orgánica con una célula auxiliar 
que es parte integral del gametofito. Según esta inter- 
pretación, los filamentos son gonimoblásticos y los 
esporangios que llevan son carpotetrasporangios. 
Gymnogongrus griffithsiae (Gregory, 1934) y Schizyme- 
nia epiphytica (Smith € Hollenberg, 1943) parecen ser 
de un tipo similiar. 

Las Florideae con un ciclo trifásico son fácilmente 
reconocidas por sus tetrasporofitos de vida libre. El 
estudio citológico de numerosos géneros con tetras- 
porofitos de vida libre ha demostrado que tienen car- 
posporofitos y tetrasporofitos diploides (Drew, 1934, 
1943; Kylin, 1914; Suneson, 1950; Svedelius, 1911la, 
1914; Westbrook, 1928, 1935; Yamanouchi, 1906, 
1921). Es muy probable que otros géneros con tetras- 
porofitos de vida libre sean similares. 


Evolución de las Florideae 


Desde el punto de vista de la organización vegeta- 
tiva hay dos tipos distintivos, el monoaxial y el multi- 
axial. Como el multiaxial se ha derivado indudable- 
mente del tipo monoaxial, podría argumentarse que 
los dos son dos series divergentes establecidas tem- 


pranamente en la evolución de las Florideae. Pero la 
aparición de ambos tipos en conjunción con las carac- 
terísticas reproductivas típicas de los Nemalionales, 
Gigartinales y Cryptonemiales, indica muy claramen- 
te que la evolución de una organización monoaxial a 
una multiaxial ha ocurrido más de una vez dentro de 
las Florideae. 

Sobre la base de las estructuras asociadas con el 
desarrollo del carposporofito junto con las fases del 
ciclo vital, las Florideae se pueden organizar en una 
serie progresiva. Existe la creencia generalizada de 
que las Florideae difásicas con una división meiótica 
del núcleo del cigoto y un crecimiento de un carpos- 
porofito haploide del carpogonio son los miembros 
más primitivos conocidos de la subclase. El rasgo fun- 
damental en un avance de esta condición ha sido un 
aplazamiento del momento en que se produce la me- 
iosis (Cleland, 1919; Svedelius, 1927, 1931). El primer 
paso en avance fue un aplazamiento de la meiosis al 
momento en que se formaron las esporas en los espo- 
rangios del carposporofito. Esto dio lugar a una alter- 
nancia difásica del gametofito haploide y del carpos- 
porofito diploide. El hecho de que esto haya ocurrido 
más de una vez demuestra que este tipo de eventos 
se han producido tanto en Liagora como en Helmintho- 
cladia. El siguiente paso fue la omisión de la meiosis 
en los esporangios del carposporofito y la consiguien- 
te producción de carposporas diploides. Esta evolu- 
ción de las carposporas diploides no implicó necesa- 
riamente la introducción de nuevos genes para la es- 
tructura del talo y, como resultado, los talos diploides 
de vida libre desarrollados a partir de las carposporas 
diploides liberadas fueron idénticos en estructura ve- 
getativa a los que se desarrollaron a partir de las car- 
posporas haploides. Los esporangios de las algas di- 
ploides pueden considerarse homólogos con los mo- 
nosporangios de los gametofitos (Cleland, 1919). Los 
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esporangios de los talos diploides se diferencian de 
los monosporangios de los gametofitos en que hay 
una división meiótica del núcleo y una división del 
protoplasto para formar cuatro esporas (tetrasporas) 
que crecen en los gametofitos después de la libera- 
ción. 

La más primitiva de estas Florideae trifásicas con 
un tetrasporofito de vida libre probablemente tenía 
(como en las Gelidiales actuales) el carposporofito 
que crecía directamente del carpogonio. Cuando el 
carposporofito se desarrolla sobre un carpogonio la 
cantidad de alimento disponible es limitada. Se dis- 
pone de un suministro mucho mayor de alimentos 
cuando el carposporofito es transportado sobre otras 
células del talo. Por lo tanto, la evolución de las célu- 
las auxiliares debe ser considerada como un rasgo se- 
cundario y que surgió en relación con la nutrición del 
carposporofito en desarrollo. 

Las relaciones evolutivas entre las distintas Órde- 
nes de las Florideae son inciertas. Desde el punto de 
vista reproductivo, los Nemalionales son general- 
mente considerados como los más primitivos de la 
subclase, y los Ceramiales como los más avanzados. 
Una sugerencia con respecto a las relaciones de los 
cuatro Órdenes restantes es que representan cuatro 
series divergentes de los tipos primitivos. 


Clasificación 


Las Florideae se clasificaron según varias bases 
hasta que Schmitz (1889) mostró que los caracteres 
más importantes en una clasificación natural de ellas 
son la estructura y el desarrollo del cistocarpo (car- 
posporofito). Es en gran parte gracias a los esfuerzos 
de Kylin (1923, 1928, 1930a, 1935) y sus estudiantes 
(Bliding, 1928; Sjóstodt, 1926) que el sistema propues- 
to por Schmitz ha sido refinado en el sistema amplia- 
mente adoptado que divide a las Florideae en los si- 
guientes seis órdenes: Nemalionales, Gelidiales, 
Cryptonemiales, Gigartinales, Rhodymeniales y Ce- 
ramiales. 


ORDEN NEMALIONALES 


En la mayoría de los Nemalionales, el núcleo del 
cigoto se divide meióticamente. El carposporofito 
produce carposporas haploides. Los Nemalionales 
carecen de una generación tetrasporofítica de vida 
libre. En casi todos los géneros el carposporofito se 
desarrolla a partir del carpogonio, pero también hay 
géneros en los que una célula vegetativa del filamen- 
to carpogonial funciona como célula auxiliar. 

La orden contiene unos 35 géneros y 250 especies. 
Estas se han dividido en siete familias (Kylin, 1932). 
La posición sistemática de ciertas familias referidas a 
la orden es cuestionable. Esto es particularmente cier- 
to en el caso de las Bonnemaisoniaceae, donde hay 
una generación tetrasporófica de vida libre, y por este 
motivo se ha considerado que la familia es lo suficien- 
temente distintiva como para colocarla en una orden 
separada, los Bonnemaisoniales (Feldmann «€ Feld- 
mann, 1942). 

Nemalion es un alga marina anual de verano que 
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crece en la porción media de la zona intermareal. Su 
distribución es bastante local, pero normalmente hay 
muchos individuos en las estaciones donde crece. El 
talo (Fig. 177A) es cilíndrico, de poco a profusamente 
ramificado, y de un color pardo rojizo. El nombre ge- 
nérico se basa en la apariencia distintiva vermiforme 
de los talos, ya que se encuentran aferrados a las rocas 
cuando la marea está baja. 

La carpospora está desnuda cuando se libera del 
carposporangjio, pero se reviste de una pared más o 
menos en el momento en que se fija a una roca o a 
algún otro sustrato firme. Su germinación comienza 
con la protuberancia de un tubo germinal y la migra- 
ción del cromatóforo y la mayor parte del citoplasma 
hacia el tubo. El núcleo se mueve a la base del tubo y 
allí se divide. Un núcleo hijo permanece dentro de la 
vieja pared de la espora; el otro migra hacia el tubo 
(Cleland, 1919; Lewis, 1912a). Se forma entonces una 
pared transversal en la base del tubo, y la célula así 
formada funciona como una célula apical. La división 
y redivisión de la célula apical produce un filamento 
monoaxial similar a un protonema, escasamente ra- 
mificado, con una docena o más células (Chester, 
1896; Kylin, 1917a). A medida que el crecimiento con- 
tinúa, las ramas laterales del filamento se entrelazan 
entre sí y se desarrollan en la porción adulta del talo. 
Esta es multiaxial en su organización y con muchas 
células apicales en el ápice de crecimiento. Excepto 
por la disposición más suelta de los filamentos, la es- 
tructura del talo es finita similar a la de Cumagloia 
(Fig. 173B). 

Las porciones maduras del cuerpo vegetativo se 
diferencian en un eje axial incoloro y una capa envol- 
vente coloreada. La porción madura del eje axial está 
compuesta por filamentos longitudinales estrecha- 
mente entrelazados de células alargadas sin cromató- 
foros ni núcleos (Cleland, 1919). La capa envolvente, 
a menudo llamada corteza, consiste en filamentos la- 
terales cortos, erguidos y densamente ramificados 
que terminan en tricomas hialinos alargados. Las cé- 
lulas medias de los filamentos laterales son dolifor- 
mes, uninucleadas, y tienen un único cromatóforo es- 
trellado que contiene un pirenoide visible. 

Nemalion es homotálico, pero muchas algas pare- 
cen ser heterotálicas porque no hay una producción 
simultánea de los dos tipos de órganos sexuales. El 
primordio de una rama espermatangial es una célula 
vegetativa ordinaria que termina un filamento lateral 
del eje central. Este primordio corta una cadena de 
cuatro a siete células derivadas cada uno de los cuales 
es una célula madre espermatangial. Las ramas es- 
permatangiales se distinguen fácilmente de las vege- 
tativas porque sus células son incoloras o tienen cro- 
matóforos poco desarrollados. Cada célula madre es- 
permatangial generalmente brota de cuatro esperma- 
tangios dispuestos radialmente (Cleland, 1919; Kylin, 
1916b; Wolf, 1904) (Fig. 177B). El espermacio dentro 
de un espermatangio contiene un solo núcleo y un 
cromatóforo rudimentario. Se libera por la ruptura de 
la pared espermatangial y, tras su escape, puede de- 
sarrollarse un nuevo espermatangio dentro de la an- 
tigua pared espermatangial. 

El filamento carpogonial se desarrolla a partir de 





Fig. 177. Nemalion multifidum. A, gametofito. B, filamento con espermatangios. C-D, filamentos carpogoniales jó- 
venes y maduros. E-H, primeras etapas en el desarrollo del carposporofito. L, carposporofito maduro. 


una célula inicial que nace cerca de la base de un fila- 
mento lateral del eje central. El primordio funciona 
como una célula apical que suele cortar tres células 
hijas, pero el número formado puede variar de uno a 
cinco. La célula apical del filamento carpogonial se 
convierte en el carpogonio después de que deja de 
formar células hijas. El carpogonio tiene una protube- 
rancia alargada, el tricógino, en el extremo distal (Fig. 
177C-D). La mayoría de los carpogonios de Nemalion 
son uninucleados, pero los ocasionales son binuclea- 
dos, con un núcleo efímero en el tricógino (Cleland, 
1919). 

Los espermacios transportados por las corrientes 
de agua pueden alojarse contra un tricógino. El esper- 
macio es uninucleado en el momento del alojamiento, 
pero poco después su núcleo se divide en dos núcleos 
hijos (Cleland, 1919). A esto le sigue la disolución de 
las paredes espermaciales y tricogínicas en el punto 
de contacto mutuo y la migración de uno o ambos 


núcleos espermaciales hacia el tricógino. Uno de los 
núcleos espermaciales migra a la base carpogonial, 
donde se une con el núcleo femenino. 

El núcleo del cigoto aumenta de tamaño y luego 
se divide meióticamente en dos núcleos hijos que se 
encuentran uno sobre el otro. A continuación se for- 
ma una pared horizontal entre los dos núcleos (Fig. 
177E). El núcleo dentro de la célula hija inferior termi- 
na por desintegrarse. El que está dentro de la célula 
hija superior del carpogonio se divide ecuacional- 
mente, y un núcleo hijo se mueve hacia una protube- 
rancia lateral que crece fuera de la célula. Se forma 
una pared vertical a través de la base de la protube- 
rancia, y la célula así cortada es el primordio de un 
filamento gonimoblástico. De la misma manera se de- 
sarrollan sucesivamente varios primordios adiciona- 
les laterales a la célula superior (Fig. 177F-G). Cada 
primordio produce un corto y compacto filamento 
gonimoblástico ramificado, en el que la célula termi- 
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Fig. 178. Gametofito de Scinaia furcellata. 


nal de cada ramificación finalmente se agranda y se 
convierte en un carposporangio. Los filamentos goni- 
moblásticos constituyen conjuntamente el carpospo- 
rofito. El alimento para el desarrollo del carposporofi- 
to se obtiene de una célula placentaria alargada pro- 
ducida por la fusión terminal de las células de los fila- 
mentos carpogoniales y la célula hija inferior formada 
por la división del carpogonio (Fig. 177G-I). La pared 
del carposporangio maduro se rompe en el extremo 
distal, y las carposporas se escapan. La liberación de 
una carpospora puede ir seguida de la proliferación 
de un nuevo carposporangio dentro de la vieja pared 
carposporangial vacía (Fig. 1771), y los esporangios 
sucesivos pueden proliferar a medida que avanza la 
estación (Cleland, 1919; Kylin, 1916b;, Wolf, 1904). 

Los talos de Nemalion desaparecen completamente 
al final del otoño, y los nuevos no reaparecen hasta el 
final de la siguiente primavera. La etapa protonema- 
tal postrada se ha encontrado durante el invierno 
(Kolderup-Rosenvinge, 1909-1924), y es muy proba- 
ble que la planta permanezca en esta etapa de desa- 
rrollo hasta la primavera. 

Scinaia es uno de los pocos Nemalionales en los 
que el carposporofito está rodeado por un pericarpo. 
También es de interés porque es el género donde la 
meiosis se demostró por primera vez entre los Nema- 
lionales (Svedelius, 1915). Scinaia es un género mari- 
no de distribución mundial. Hay alrededor de una 
docena de especies (Setchell, 1914). Se han registrado 
dos de ellos en la Costa Atlántica de este país y uno 
en la Costa del Pacífico. Las tres son algas raras. 

El talo es erecto, es cilíndrico a subcilíndrico y tie- 
ne varias ramificaciones dicotómicas sucesivas (Fig. 
178). Los puntos de crecimiento son multiaxiales y 
tienen muchas células apicales. Las regiones maduras 
del talo tienen un eje axial de filamentos longitudina- 
les incoloros. El eje axial está rodeado por una capa 
envolvente de filamentos corimbosos ramificados 
que se encuentran en posición vertical. Las ramifica- 
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ciones más externas de los filamentos corimbosos se 
compactan en un tejido pseudoparenquimatoso cu- 
yas células contienen cromatóforos. Las células termi- 
nales de muchas de las ramificaciones se agrandan 
varias veces su tamaño original y se vuelven incolo- 
ras (Fig. 179A). Estas células constituyen la capa inco- 
lora similar a la epidermis en la superficie del talo 
(Setchell, 1914; Svedelius, 1915). 

El gametofito de Scinaia se reproduce asexualmen- 
te por medio de monosporas (Svedelius, 1915). Se for- 
man en monosporangios que nacen en los ápices de 
las ramas que han crecido entre las células “epidérmi- 
cas”. La célula terminal de una rama es una célula 
madre que se convierte uno o dos monosporangios 
(Fig. 179C). El monosporangio contiene un solo nú- 
cleo haploide, y todo el protoplasto se convierte en la 
monospora desnuda que se libera por la ruptura de 
la pared esporangial. La liberación de la monospora 
puede ir seguida de la proliferación de un nuevo mo- 
nosporangio dentro de la antigua pared esporangial 
(Svedelius, 1915). Se desconoce el método de germi- 
nación de las monosporas. 

Los gametofitos de Scinaia pueden ser homotáli- 
cos O heterotálicos. Los espermatangios se encuen- 
tran en grandes o pequeños soros dispersos por la su- 
perficie del talo. Se encuentran sobre ramificaciones 
de filamentos que crecen entre las células “epidérmi- 
cas” y se proyectan más allá de ellas (Svedelius, 1915). 
La célula terminal de cada ramificación que se pro- 
yecta es una célula madre espermatangjial que lleva 
dos o tres espermatangios en el extremo distal. Cada 
espermatangio contiene un solo espermacio que se 
libera por la ruptura de la pared espermatangial (Fig. 
179D). El desarrollo de los espermatangios puede 
continuar durante algún tiempo, porque los nuevos 
espermatangios pueden proliferar dentro de las pare- 
des antiguas y vacías. 

Los filamentos carpogoniales se forman cerca del 
ápice creciente y sobre filamentos verticales del eje 





Fig. 179. Scinaia furcellata. A, sección de la región vegetativa con células epidérmicas jóvenes. B, lo mismo con las 
células epidérmicas maduras. C, monosporangios. D, espermatangios. (Tomado de Svedelius, 1915). 


central (Fig. 180A). El filamento carpogonial es trice- 
lular y tiene la célula terminal en metamorfosis hasta 
convertirse en un carpogonio con un largo tricógino. 
Scinaia es una de las pocas Florideae en las que hay 
un núcleo tanto en el tricógino como en la base carpo- 
gonial (Svedelius, 1915). Poco antes de la fecunda- 
ción, la célula media del filamento carpogonial corta 
cuatro grandes células auxiliares dispuestas crucia- 
damente, cada una de ellas densamente llena de pro- 
toplasma (Fig. 180B). Al mismo tiempo, se produce 
un desarrollo de filamentos estériles curvados hacia 
arriba de la célula de los filamentos carpogoniales 
más bajos. Estos filamentos curvos se convierten en el 
pericarpo urniforme que rodea al carposporofito ma- 
duro. El pericarpo maduro se encuentra incrustado 
justo dentro de la superficie del talo, y tiene una aber- 
tura —el ostiolo —en el extremo distal. 
Inmediatamente después de la fecundación se 
produce una migración del núcleo del cigoto a una de 
las células auxiliares (Fig. 180C). Allí se divide meió- 
ticamente en cuatro núcleos hijos haploides (Svede- 
lius, 1915). Uno de estos núcleos migra al primordio 
gonimoblástico que crece a través del viejo carpogo- 
nio vacío (Fig. 180DE). El primordio gonimoblástico 
se convierte en un sistema de filamentos gonimoblás- 
ticos profusamente ramificados y divergentes hacia el 


exterior que llenan la mayor parte del espacio dentro 
del pericarpo. Tres o cuatro de las células más exter- 
nas de ciertas ramas se convierten en carposporan- 
gios. Otras ramas permanecen estériles y se desarro- 
llan en paráfisis (Fig. 180). El núcleo dentro de la 
única carpospora del carposporangio tiene el número 
haploide de cromosomas. Eventualmente se produce 
una liberación de las carposporas por una ruptura 
apical de la pared carposporangial. Aunque no está 
demostrado en cultivo, hay razones para creer que las 
carposporas liberadas se desarrollan directamente en 
gametofitos. 


ORDEN GELIDIALES 


Los Gelidiales son las únicas florideas tetrasporo- 
fíticas en las que el carposporofito se desarrolla direc- 
tamente del carpogonio. Sólo hay una familia —las 
Gelidiaceae—y contiene alrededor de media docena 
de géneros. 

El género tipo, Gelidium, es un alga marina de am- 
plia distribución con muchas especies. Se trata de un 
alga perenne en la que cada temporada de crecimien- 
to proliferan nuevos brotes de la porción basal persis- 
tente. El tallo es cilíndrico o aplanado, pinnado y de 
consistencia dura. En muchas especies las ramifica- 
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Fig. 180. Scinaia furcellata. A-B, filamentos carpogoniales joven y maduro. C, después de la migración del núcleo 
del cigoto a una de las células auxiliares. D-E, primeras etapas en el desarrollo de carposporofitos. F, carposporo- 
fito maduro con su pericarpo circundante. (Tomado de Svedelius, 1915). 


ciones se doblan lejos del eje de forma geniculada y 
se constriñen en la porción basal (Fig. 1814). 

Los talos de Gelidium tienen una sola célula apical 
en cada ápice de la ramificación. Las células deriva- 
das se cortan en la cara posterior de la célula apical y 
se convierte en un único filamento axial de la porción 
adulta (Fig. 181B). Las células del filamento axial, una 
o dos atrás de la célula apical, cortan cuatro células 
pericentrales dispuestas en forma cuadrada y cada 
una de ellas produce un corto filamento lateral rami- 
ficado (Kylin, 1928). Los ápices de estos filamentos la- 
terales se compactan en el tejido pseudoparenquima- 
toso que forma la superficie del talo. 

Gelidium difiere de la mayoría de las otras Floride- 
ae americanas en que el talo, tanto sexual como tetras- 
pórico, suele fructificar durante los últimos meses de 
otoño e invierno. Los gametofitos de G. cartilagineum 
son heterotálicos. Los espermatangios son transpor- 
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tados en soros elípticos (nematecios) en los lados 
aplanados de las ramificaciones de los talos masculi- 
nos (Fig. 181F). La célula madre espermatangial suele 
tener dos espermatangios que se dividen transversal- 
mente después de ser cortados (Kylin, 1928). 

Las ramas fértiles de los gametofitos femeninos se 
distinguen macroscópicamente de las ramas vegetati- 
vas por sus ápices indentados. Los filamentos carpo- 
goniales se desarrollan en los lados aplanados de las 
ramas fértiles y cerca del punto de crecimiento. El fi- 
lamento carpogonial es unicelular, y se sostiene sobre 
las células más bajas del filamento vegetativo que cre- 
ce desde el eje central. La célula única del filamento 
carpogonial sufre una metamorfosis y se convierte en 
un carpogonio con un tricógino alargado que se dila- 
ta en la porción distal (Fig. 182A). El desarrollo carpo- 
gonial va acompañado de un crecimiento de filamen- 
tos de pequeñas células de las células basales (peri- 





Fig. 181. A-D, F, Gelidium cartilagineum. A, talo. B, sección diagramática del ápice del talo. C-D, tetrasporangio 
joven y maduro. E, tetrasporas de G. capillaceum en germinación. F, espermatangios. (E, Redibujado de Killian, 


1914). 


centrales) de los filamentos vegetativos (Kylin, 1928). 
Las células de estos filamentos especiales están den- 
samente empaquetadas con protoplasma, y sirven co- 
mo tejido nutricio para el carposporofito en creci- 
miento. El filamento gonimoblástico que crece en la 
base del carpogonio es pluricelular y escasamente ra- 
mificado. Crece longitudinalmente a lo largo del fila- 
mento axial y entre los filamentos nutricios (Fig. 182 
B). Eventualmente forma numerosas ramificaciones 
laterales erguidas y unicelulares que se convierten en 
carposporangios (Fig. 182C). Es muy probable que la 
masa entrelazada de filamentos gonimoblásticos so- 
bre un filamento axial haya crecido de varios carpo- 


gonios. Así pues, el “cistocarpo” de Gelidium debe in- 
terpretarse como una agregación de carposporofitos 
y no como uno solo. El desarrollo de los carposporan- 
gios va acompañado de un arqueamiento hacia arriba 
de los tejidos superpuestos y de la diferenciación de 
una abertura (ostiolo) en uno o en ambos lados apla- 
nados. Las carposporas liberadas de los carposporan- 
gios flotan a través de estos poros y son transportadas 
por las corrientes de agua. 

En estudio, los gérmenes producidos por la germi- 
nación de las carposporas no se han desarrollado has- 
ta su madurez, pero no hay duda de que se convier- 
ten en tetrasporofitos. Los tetrasporofitos maduros de 
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Fig. 182. Gelidium cartilagineum. Sección longitudinal diagramática de los talos con desarrollo de carposporofitos. 
A, con un carpogonio y otro carpogonio produciendo el primer filamento gonimoblástico. B, carposporofito con 
carposporangios muy jóvenes. C, carposporofito con carposporangios maduros. (Cpgn., carpogonio; Cps., carpos- 
porangios; FG., filamentos gonimoblásticos; TN., tejido nutricio). 


Gelidium son indistinguibles de los gametofitos ma- 
duros cuando ambos están en condiciones estériles. 
Los tetrasporofitos fructíferos se distinguen por sus 
ramas fértiles hinchadas. Los tetrasporangios se en- 
cuentran cerca unos de otros a lo largo del lado apla- 
nado de las ramas fértiles, pero no están organizados 
en nematecios. Los tetrasporangios son superficiales 
en posición cuando se diferencian por primera vez, 
pero se van incrustando gradualmente en el talo a tra- 
vés de un crecimiento ascendente del tejido vegetati- 
vo adyacente (Fig. 181C-D). Un tetrasporangio joven 
se agranda varias veces su tamaño original, y el nú- 
cleo dentro de él se divide para formar cuatro núcleos 
hijos. Sin duda, como es conocido por muchas otras 
Florideae tetrasporofíticas, esta división nuclear es 
reductora. El protoplasto de cuatro nucleos dentro 
del tetrasporangio se divide cruciadamente en cuatro 
tetrasporas que son liberadas por la gelatinización de 
la pared esporangial. 

La tetraspora liberada se encuentra desnuda, pero 
está encerrada en una pared en el momento de la ger- 
minación. Esto comienza con una protuberancia de 
todo el protoplasto y la formación de una pared trans- 
versal que separa la protuberancia de la vieja pared 
de esporas vacías (Killian, 1914). La célula sobresa- 
liente se divide transversalmente y una de las células 
hijas envía un largo rizoide incoloro (Fig. 181E). Las 
dos divisiones diagonales sucesivas de la célula con 
el rizoide, o de su célula hermana, producen una célu- 
la apical que continúa todo el crecimiento del nuevo 
gametofito. 


ORDEN CRYPTONEMIALES 
Los Cryptonemiales son las únicas Florideae te- 


trasporofíticas con una célula auxiliar en un filamento 
especial del gametofito. Los filamentos celulares au- 
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xiliares pueden ser transportados a distancia o sobre 
la célula de soporte de un filamento carpogonial. 

La orden tiene unos 85 géneros y 650 especies. Se 
han dividido en nueve familias (Kylin, 1932), que se 
diferencian entre sí por la posición de las células auxi- 
liares, por la estructura del talo y por la posición del 
carposporofito. 

Los filamentos de las células auxiliares se parecen 
a los filamentos carpogoniales en que sus células ca- 
recen de cromatóforos y están densamente llenas de 
protoplasma. Por lo tanto, parecen ser filamentos car- 
pogoniales modificados. El carpogonio y una célula 
auxiliar no pueden considerarse homólogos porque 
el primero siempre está en posición terminal y el se- 
gundo siempre es intercalar (Kylin, 1930a). 

Dudresnaya, un género con cerca de cinco especies, 
es un alga de las porciones más cálidas del Océano 
Atlántico. A lo largo de las costas de América del 
Norte no se ha encontrado al norte de Florida, pero 
en Europa se extiende tan al norte como las costas me- 
ridionales de Inglaterra e Irlanda. Los suaves talos ge- 
latinosos de Dudresnaya son especialmente favorables 
para el estudio de las estructuras reproductivas carac- 
terísticas de las Cryptonemiales. 

El talo es monoaxial y con células derivadas de la 
célula apical única, cada uno de los cuales corta cua- 
tro células laterales que son primordios de los fila- 
mentos laterales ramificados cuyas células contienen 
cromatóforos (Fig. 183A-B). Las células del filamento 
axial aumentan algo en diámetro y aumentan mucho 
en longitud. Debido a esto, los filamentos laterales 
tienden a ser llevados en sucesivos verticilos trans- 
versales a lo largo del filamento axial. En las porcio- 
nes más antiguas del talo, la célula más baja de los fi- 
lamentos laterales da lugar a filamentos descendentes 
que forman una vaina cortante alrededor del filamen- 
to axial. 





Fig. 183. A-C, Dudresnaya crassa. A, segmento de la porción superior del filamento axial con cada célula que lleva 
cuatro filamentos laterales inmaduros. B, la porción distal del filamento lateral maduro. C, espermatangios en el 
ápice del filamento lateral. D, filamento lateral con tetrasporangios de D. verticillata. 


La mayoría de las especies son heterotálicas. Los 
talos masculinos son algo más pequeños que los fe- 
meninos, y cuando están fructificando son más páli- 
dos. Los espermatangios (Fig. 183C) se producen en 
abundancia en las células hacia los ápices de los fila- 
mentos laterales (Kylin, 1928; Taylor, 1950). 

Los filamentos carpogoniales (Fig. 184A-C) son 
llevados cerca de la base de los filamentos laterales. 
Tienen de 6 a 10 células de longitud y terminan en un 
carpogonio con un tricógino mucho más largo que el 
filamento carpogonial. El ápice del filamento carpo- 
gonial está recurvado de tal manera que la base car- 
pogonial se encuentra cerca de la tercera o cuarta cé- 
lula debajo del carpogonio. Después de la fertiliza- 
ción, la base del carpogonio envía una proyección 
tubular que establece una conexión con una célula de 
filamento carpogonial que se encuentra tres o cuatro 
células debajo del carpogonio (Kylin, 1928; Oltmanmns, 


1898; Taylor, 1950). A veces el brote establece una co- 
nexión con dos de estas células nutricias. Se produce 
entonces una migración del núcleo del cigoto, o de 
uno de sus descendientes, a la célula nutricia (Kylin, 
1928; Oltmamns, 1898). Después de esto, la célula nu- 
tricia envía de uno a cuatro brotes tubulares (ooblas- 
tos) que crecen y se fusionan con una célula del fila- 
mento de una célula auxiliar. 

Los filamentos celulares auxiliares (Fig. 184D-G) 
se soportan de la misma manera que los filamentos 
carpogoniales. No son recurrentes en el extremo su- 
perior, tienen una longitud de hasta 15 o más células, 
y están con o sin ramas laterales de células cercanas a 
la base. La célula auxiliar se encuentra a medio cami- 
no entre la base y el ápice del filamento. Es la media 
de tres células sucesivas con protoplastos más densos 
en D. coccinea (Kylin, 1928); en D. crassa es más peque- 
ña en diámetro con un protoplasto menos denso que 
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Fig. 184. Dudresnaya crassa. A-C, filamentos carpogoniales. A, antes de la fertilización. B, después del estableci- 
miento de la conexión entre el carpogonio y la célula nutricia. C, después de la formación del ooblasto. D-G, fila- 
mentos de células auxiliares. D-E, antes y después del crecimiento del ooblasto hacia la célula auxiliar. F-G, eta- 
pas tempranas y algo más tardías en el crecimiento del carposporofito de la célula auxiliar. 


las células contiguas. 

La fusión del ápice del ooblasto con una célula au- 
xiliar es seguida por una migración del núcleo diploi- 
de hacia la célula auxiliar. Entonces se produce un 
crecimiento de los filamentos gonimoblásticos de la 
célula auxiliar. Con frecuencia, antes o poco después 
del comienzo del desarrollo de los filamentos goni- 
moblásticos, la célula auxiliar envía un ooblasto se- 
cundario que crece hacia otro filamento de la célula 
auxiliar cuya célula auxiliar forma entonces filamen- 
tos gonimoblásticos. A su vez, esta célula auxiliar 
puede enviar ooblastos terciarios (Fig. 185). Por lo 
tanto, varios carposporofitos pueden ser producidos 
como resultado de una sola unión gamética. El car- 
posporofito formado por cada célula auxiliar consiste 
en una masa compacta y ramificada de filamentos go- 
nimoblásticos en la que cada célula se convierte even- 
tualmente en un carposporangio. 

Los tetrasporofitos son poco frecuentes y los ficó- 
logos que han examinado cientos de algas en la costa 
de Francia (Kylin, 1928) y en las Bermudas (Taylor, 
1950) informan del hallazgo de muchos gametofitos 
fértiles pero no de un solo tetrasporofito fructífero. Se 
han encontrado tetrasporofitos de D. verticillatum 
fructíferos en el Mediterráneo (Feldmann, 1942). Sus 
tetrasporangios se encuentran en los filamentos late- 
rales del eje y se dividen zonadamente en cuatro te- 
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trasporas (Fig. 183D). 

Las Corallinaceae se diferencian de otras Crypto- 
nemiales en dos características distintivas. Uno de 
ellos es la producción de órganos sexuales (y en algu- 
nos géneros la producción de tetrasporangios) en 
conceptáculos que se abren al exterior por un ostiolo 
circular. La segunda característica es la fuerte calcifi- 
cación del talo. Algunos géneros tienen un talo crus- 
táceo que está completamente calcificado; otros géne- 
ros tienen un talo articulado erecto en el que los entre- 
nudos están calcificados y los nódulos sin calcificar. 
Las Corallinaceae crustáceas de los mares fríos rara- 
mente llegan a tener más de un centímetro de grosor; 
las de los mares cálidos pueden producir una capa 
calcárea de varios metros de grosor. Por eso son de 
gran importancia en la construcción de los arrecifes 
de “coral” y contribuyen mucho más al arrecife que 
los pólipos de coral y otros animales. El alga coralina 
crustácea de arrecife suele identificarse como Litho- 
thamnion, pero en ciertas islas y atolones del Pacífico 
medio predominan varias especies de Porolithon (Set- 
chell, 1929; Taylor, 1950a). Se han perforado agujeros 
de prueba a una profundidad de más de 800 metros 
en la isla del Atolón Bikini, y las muestras de los mis- 
mos contenían algas coralinas reconocibles hasta una 
profundidad de unos 125 metros. Las algas coralinas 
también fueron importantes como constructoras de 





Fig. 185. Dudresnaya crassa. Diagrama de la base de un filamento lateral que lleva un filamento carpogonial y cua- 
tro filamentos de células auxiliares. La base del carpogonio se ha fusionado con una célula nutricia de la cual un 
ooblasto ha crecido hacia un filamento de célula auxiliar y de ahí a otro filamento de célula auxiliar. (FCA., fila- 
mento de células auxiliares; CA., célula auxiliar; FC., filamento carpogonial; Cpgn., carpogonio; FG., filamentos 
gonimoblásticos; CN., célula nutricia; Oob., ooblasto; Tr., tricógino). 


arrecifes en el pasado, y los restos de ellas son bas- 
tante abundantes en el Terciario y el Cretácico Supe- 
rior. 

La mayoría de los géneros crustáceos crecen en las 
rocas, pero algunos de ellos son epífitos. Epilithon —al 
contrario de lo que la derivación del nombre impli- 
ca—es uno de los géneros epifitos y crece sobre una 
amplia variedad de otras Florideae y sobre varias an- 
giospermas marinas. Sus talos son de 3 a 8 mm. de 
diámetro y con las células irradiando desde un centro 
común. Los talos estériles tienen un espesor de una 
célula cerca del margen y hasta cinco células cerca del 
centro. Las porciones de dos o más células de grosor 
tienen las células en filas verticales. En E. membrana- 
ceum se ha demostrado que el aumento del grosor se 


debe a la división de la célula más baja (Kolderup-Ro- 
senvinge, 1909-1924; Kylin, 1928; Suneson, 1937). Por 
lo tanto, el crecimiento de las filas verticales (filamen- 
tos) es intercalar y no terminal. 

Los gametofitos son heterotálicos. Los esperma- 
tangios y los filamentos carpogoniales se forman en 
los nematecios (soros), que se encuentran en los re- 
ceptáculos producidos por el crecimiento y la super- 
posición del tejido vegetativo adyacente. Los concep- 
táculos, tanto masculinos como femeninos, se abren 
al exterior por una sola abertura (ostiolo). Los ostiolos 
de los conceptáculos son los diminutos pinchazos que 
se ven cuando se observa un talo desde arriba con 
una lupa de mano. 

Cada célula basal en un nematecio espermatangial 
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Fig. 186. Epilithon mediocris. Sección vertical semidiagramática de los conceptáculos. A, conceptáculo espermatan- 
gial. B-D, etapas en el desarrollo del conceptáculo cistocárpico. B, con un filamento carpogonial antes de la fertili- 
zación. C, durante la fusión de las células auxiliares en células placentarias. D, células placentarias con filamentos 


gonimoblásticos produciendo carposporangios. 


produce un filamento espermatangial vertical en el 
que la mayoría de las células cortan dos células ma- 
dre espermatangiales. Varios cultivos sucesivos de 
espermatangios son producidos por las células ma- 
dre espermatangiales (Kylin, 1928). A diferencia de la 
mayoría de las otras Florideae, se libera todo el esper- 
matangio y no el espermacio de su interior (Suneson, 
1937, 1943a). Los espermatangios que se desprenden 
de las células que los contienen pueden acumularse 
en tal cantidad que llenan completamente el concep- 
táculo (Fig. 1864). 

En la base del conceptáculo femenino hay una ca- 
pa de una célula de espesor en la que cada célula fun- 
ciona como una célula de apoyo. El procarpo consiste 
en una célula auxiliar basal de la que surge un único 
filamento carpogonial de dos células. Otras Coralli- 
naceae pueden tener la única célula auxiliar que lleva 
dos filamentos carpogoniales, y se cree que la condi- 
ción encontrada en Epilithon se deriva de ella (Sune- 
son, 1937). Los filamentos carpogoniales del centro de 
un conceptáculo terminan en un carpogonio con un 
largo tricógino que se proyecta a través del ostiolo 
(Fig. 186B). Los filamentos carpogoniales laterales de 
ellos son de tipo abortivo y no tienen tricógino. A la 
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fertilización le sigue el desarrollo de un ooblasto 
corto desde la base del carpogonio. Crece directa- 
mente hacia abajo y se une con la célula auxiliar que 
lleva el filamento carpogonial (Kylin, 1928; Suneson, 
1937, 1943). 

Todas las células auxiliares del conceptáculo, in- 
cluyendo las que tienen filamentos carpogoniales 
abortivos, se fusionan lateralmente entre sí para for- 
mar una gran célula placentaria disciforme. Los fila- 
mentos gonimoblásticos de dos o tres células crecen 
desde la periferia de la célula placentaria y la célula 
terminal de cada filamento gonimoblástico se con- 
vierte en un gran carposporangio (Fig. 186C-D). 

Las porciones de tetrasporofitos destinadas a pro- 
ducir tetrasporangios tienen algunas de las hileras de 
células verticales (filamentos) permaneciendo estéri- 
les y otras hileras verticales produciendo cada una un 
solo tetrasporangio. Los filamentos estériles general- 
mente tienen una dicotomía en el extremo distal; los 
filamentos fértiles siempre están sin ramificar (Kylin, 
1928). Los filamentos fértiles tienen una gelatiniza- 
ción de la célula superior y una elongación evidente 
de la célula subyacente, el tetrasporangio (Fig. 187A). 
El tetrasporangio aumenta mucho de volumen, su 





Fig. 187. Epilithon mediocris. Desarrollo de conceptáculos tetraspóricos. A, poco después de la diferenciación de 


los tetrasporangios. B, con tetrasporangios casi maduros. 


núcleo se divide para formar cuatro núcleos, y el pro- 
toplasto se divide transversalmente para formar cua- 
tro tetrasporas sonadamente dispuestas. Sin duda, 
como se establece definitivamente para algunas otras 
Corallinaceae (Suneson, 1943, 1950), la división en 
cuatro núcleos es meiótica. El alargamiento de los te- 
trasporangios va acompañado de una desintegración 
de las porciones lateralmente contiguas de los fila- 
mentos estériles (Fig. 187B). No se produce la desin- 
tegración de las porciones superiores de los filamen- 
tos estériles, y persisten y constituyen el techo de la 
cavidad (conceptáculo) que contiene los tetrasporan- 
gios maduros. Los conceptáculos tetraspóricos se di- 
ferencian de los conceptáculos del gametofito en que 
tienen varias aberturas en forma de poros, cada una 
formada por la desintegración de una célula terminal 
del filamento fértil. 

En Epilithon no se han reconocido las bisporas pe- 
ro sí en otros géneros de las Corallinaceae. En algunos 
casos, un solo talo produce tanto tetrasporas como 


bisporas; en otros casos un solo talo produce un solo 
tipo de espora. Las bisporas pueden ser uninucleadas 
O binucleadas. Cuando son uninucleadas los núcleos 
son diploides y cuando son binucleadas los núcleos 
son haploides (Suneson, 1950). 


ORDEN GIGARTINALES 


Los Gigartinales son las únicas Florideae tetraspo- 
rofíticas en las que la célula auxiliar es una célula ve- 
getativa del gametofito. En algunos géneros la célula 
auxiliar es la célula de soporte del filamento carpogo- 
nial; en otros géneros se encuentra en filamentos ve- 
getativos alejados de los filamentos carpogoniales. La 
orden incluye unos 65 géneros y 500 especies. Estas 
han sido divididas en 20 familias (Kylin, 1932). 

Gigartina, el género tipo, ejemplifica los géneros en 
los que la célula auxiliar es una célula de soporte del 
filamento carpogonial. Gigartina está ampliamente 
distribuida en porciones extratropicales de los océa- 





Fig. 188. Gigartina. A, talo de G. papillata. B-C, tetrasporangio joven y maduro de G. leptorhynchos. 
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Fig. 189. Diagrama de las etapas de desarrollo del carposporofito de Gigartina. A, procarpo en el momento de la 
fecundación. B, después de la fusión de la base del carpogonio con la célula de soporte (célula auxiliar). C, célula 
auxiliar con filamentos gonimoblásticos jóvenes y restos del procarpo. D, carposporofito con carposporangios 
jóvenes y filamentos haustóricos penetrando el tejido nutricio. 


nos Atlántico y Pacífico. Hay alrededor de 90 espe- 
cies, cada una con un rango geográfico más o menos 
definido. A lo largo de las costas de América del Nor- 
te hay 28 especies en la costa del Pacífico (Setchell éz 
Gardner, 1933) y sólo una especie en la costa del 
Atlántico (Taylor, 1937). El talo tiene un fijador más o 
menos disciforme que lleva uno o más brotes erectos. 
La mayoría de las especies tienen un fijador perenne 
que da lugar a nuevos brotes cada primavera. Según 
la especie, los brotes son cilíndricos o foliáceos; y no 
se dividen en forma dicotómica, irregular o pinnada. 
Cuando madura, un brote tiene muchas papilas pe- 
queñas o excrecencias liguladas (Fig. 188A). 

Un brote tiene un punto de crecimiento multia- 
xial. En el centro de las porciones maduras hay una 
médula compuesta de numerosos filamentos longitu- 





es una corteza compuesta de filamentos erectos con 
células progresivamente más pequeñas hacia el exte- 
rior. La corteza se compacta en un tejido pseudopa- 
renquimatoso que contiene muchos cromatóforos. 

Los gametofitos son heterotálicos. Los talos mas- 
culinos llevan sus espermatangios en soros de forma 
irregular. Las células madre espermatangiales son cé- 
lulas superficiales del talo y cada una de ellas gene- 
ralmente corta más de un espermatangio. 

Los gametofitos femeninos forman sus procarpos 
en pequeñas excrecencias papiladas o laminadas de 
la superficie del talo. Los procarpos son llevados cer- 
ca de la base de los filamentos corticales. Un procarpo 
(Fig. 189A) consiste en una célula de soporte que lleva 
un filamento carpogonial de tres células y un filamen- 
to corto estéril (Sjóstedt, 1926). El filamento estéril es- 
tá erecto y el filamento carpogonial está tan doblado 


Fig. 190. Agardhiella coulteri. A, gametofito femenino fructífero. B, porción del talo con un filamento carpogonial. 


C, porción del talo con un filamento de células auxiliares. 
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Fig. 191. Agardhiella coulteri. A, porción del gametofito femenino conteniendo una célula auxiliar (CA.) que ha for- 
mado la primera célula de un filamento gonimoblástico (FG.). B, sección vertical diagramática del carposporofito 


con carposporangios jóvenes. C, tetrasporangio. 


que la base del carpogonio se encuentra cerca de la 
célula de soporte. A la fertilización le sigue el estable- 
cimiento de una conexión tubular entre la base carpo- 
gonial y la célula de soporte que ahora se convierte 
en la célula auxiliar (Fig. 189B). Se produce entonces 
una migración del núcleo diploide hacia la célula au- 
xiliar (Sjóstedt, 1926). La célula auxiliar envía a conti- 
nuación varios filamentos gonimoblásticos que cre- 
cen hacia el interior del talo. El carposporofito resul- 
tante está libremente ramificado y con muchas rami- 
ficaciones laterales cortas en las que cada célula se de- 
sarrolla en un carposporangio (Fig. 189C-D). Todo el 
alimento para el desarrollo temprano de un carpos- 
porofito se deriva de la célula auxiliar. Más tarde, las 
células vegetativas adyacentes al carposporofito se 
diferencian en un tejido nutricio que proporciona ali- 
mento adicional. El carposporofito obtiene este ali- 
mento por medio de largos filamentos tubulares 
haustóricos que crecen en el tejido nutricio (Fig. 
189D). El desarrollo del carposporofito va acompaña- 


do de un engrosamiento del tejido cortical externo al 
mismo y del desarrollo de una abertura por la cual las 
carposporas escapan. 

Los tetrasporofitos desarrollan tetrasporangios in- 
ternamente y en los soros (Fig. 188B-C). Los tetraspo- 
rangios se forman a partir de la mitad interna de la 
corteza y cada célula de esta porción se convierte en 
un tetrasporangio cuyo protoplasto se divide crucia- 
damente en cuatro tetrasporas (Kylin, 1928). 

Agardhiella, un género con tres especies, es repre- 
sentativo de los Gigartinales en el que una célula ve- 
getativa alejada del filamento carpogonial se convier- 
te en una célula auxiliar. Agardhiella es un alga bastan- 
te común tanto en la costa Atlántica como en la Pacífi- 
ca de este país. 

Agardhiella tiene un talo cilíndrico ramificado que 
está unido al sustrato por un fijador discoide. La por- 
ción erguida tiene numerosas ramas alternas que se 
estrechan tanto en el ápice como en la base (Fig. 190 
A). Los puntos de crecimiento son multiaxiales. En el 
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centro de las porciones maduras de una rama hay una 
médula compuesta de filamentos longitudinales más 
o menos paralelos e incoloros. La médula está envuel- 
ta por una corteza compuesta de filamentos erectos, 
dicotómicamente ramificados, cuyas células son pro- 
gresivamente más pequeñas desde la base hasta el 
ápice. 

Los gametofitos de Agardhiella son heterotálicos. 
Los talos masculinos producen espermatangios en 
soros de tamaño variable que se llevan a cabo en las 
ramificaciones jóvenes (Kylin, 1928; Osterhout, 1898). 
La célula superficial de la ramificación tiene de tres a 
cinco células madre espermatangjiales, cada una de 
las cuales corta dos o tres espermatangios. 

Los filamentos carpogoniales se diferencian me- 
nos de 1 mm. hacia atrás de los ápices crecientes de 
las ramas de los gametofitos femeninos. Son trans- 
portadas adaxialmente sobre los filamentos cortican- 
tes y generalmente sobre la célula más baja. Los fila- 
mentos carpogoniales son de tres células y al princi- 
pio crecen hacia el centro del talo. A medida que el 
tricógino se alarga, se dobla a través de un arco de 180 
grados, y su extremo distal crece hacia la superficie 
del talo (Fig. 190B). El carpogonio es siempre uninu- 
cleado; las otras dos células del filamento carpogonial 
contienen de dos a cinco núcleos cada una. La célula 
auxiliar es una célula intercalar a medio camino entre 
la base y el ápice de un filamento vegetativo perpen- 
dicular al eje central. La célula auxiliar se distingue 
inmediatamente de otras células vegetativas debido a 
su protoplasto más denso (Kylin, 1928; Osterhout, 
1898) (Fig. 190C). A veces se encuentra en un filamen- 
to que lleva un filamento carpogonial, pero más a me- 
nudo se encuentra en uno sin filamentos carpogonia- 
les. 

La fertilización es seguida por la salida de un largo 
y delicado tubo, el ooblasto, de la base carpogonial a 
una célula auxiliar. El núcleo del cigoto migra enton- 
ces a través del ooblasto a la célula auxiliar. Hay un 
retraso considerable entre la entrada del núcleo del 
cigoto y la producción del primer filamento gonimo- 
blástico de la célula auxiliar. Durante este tiempo, las 
células vegetativas adyacentes envían procesos tubu- 


lares que cortan las pequeñas células densamente lle- 
nas de protoplasma (Fig. 191A). Estas células se con- 
vierten en un tejido nutricio que rodea al carposporo- 
fito en desarrollo. La diferenciación del tejido nutricio 
se acompaña de un crecimiento del tejido superpues- 
to para formar la abertura—el ostiolo—a través del 
cual las carposporas eventualmente se escapan. El 
primordio gonimoblástico cortado de una célula au- 
xiliar se convierte en una masa esférica radiadamente 
ramificada de filamentos gonimoblásticos entrelaza- 
dos (Fig. 191B). La mayoría de los filamentos se en- 
cuentran en el interior del tejido nutricio, pero algu- 
nos son de naturaleza haustórica y penetran en el teji- 
do nutricio. Los carposporangios se desarrollan a par- 
tir de células terminales de los ápices de las ramifica- 
ciones en la periferia del carposporofito. Las carpos- 
poras liberadas de los carposporangios flotan hacia 
afuera a través del ostiolo. 

Agardhiella es uno de los géneros en los que se hi- 
cieron algunas pruebas en cultivo que demuestran 
que las carposporas se desarrollan en tetrasporofitos 
(Lewis, 1912), por lo tanto da evidencia de que las te- 
trasporas dan lugar a algas sexuales. Los tetrasporan- 
gios se diferencian de las células superficiales del te- 
trasporofito (Fig. 191C). El desarrollo de los tetraspo- 
rangios va acompañado de un aumento de los tejidos 
vegetativos adyacentes. Por lo tanto, los tetrasporan- 
gios maduros están incrustados a corta distancia bajo 
la superficie del talo. En el momento de la formación 
de las esporas, el protoplasto se divide zonadamente 
en cuatro tetrasporas. 


ORDEN RHODYMENIALES 


Las Rhodymeniales son Florideae tetrasporofíti- 
cas en las que la célula auxiliar es una célula especial 
del procarpo diferenciada antes de la fecundación. La 
célula auxiliar es el miembro terminal de un filamen- 
to bicelular que se encuentra sobre la célula de sopor- 
te de un filamento carpogonial. Según el género, el 
procarpo tiene uno o dos filamentos que terminan en 
una célula auxiliar. La orden incluye unos 25 géneros 
y 130 especies (Kylin, 1931a). Estos se colocan en dos 





Fig. 192. Gastroclonium coulteri. A, talo. B, sección vertical diagramática del ápice del talo. 
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Fig. 193. Gastroclonium ovale. A, sección vertical del ápice del talo con filamentos carpogoniales jóvenes. B, sección 
transversal del filamento carpogonial y los filamentos de las células auxiliares adyacentes antes de la fertilización. 
C, lo mismo después de la fusión de la base carpogonial con las células auxiliares. D, lo mismo después de la mi- 
gración del núcleo diploide en cada célula auxiliar. E, después de que las células auxiliares hayan cortado los pri- 
mordios de los filamentos gonimoblásticos. (Redibujado de Bliding, 1928) (CA., célula auxiliar; FCA., filamento de 
células auxiliares; Cp., carpogonio; FCp., filamento carpogonial; Gnm., gonimoblasto; CS., célula de soporte; Tr., 
tricógino). 
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Fig. 194. Gastroclonium coulteri. A, polisporangio joven. B, polisporangio con polisporas maduras. 


familias (Bliding, 1928; Kylin, 1931a). 

Gastroclonium— aquí seleccionado para ejemplifi- 
car la orden— tiene tres especies. La única especie de 
los Estados Unidos es G. coulteri, una especie común 
a lo largo de la costa del Pacífico. La especie más co- 
nocida, G. ovale (a menudo llamada Lomentaria ovalis 
o Chylocladia ovalis), es europea. Gastroclonium es un 
alga perenne con un talo cilíndrico erecto que está 
irregular o dicotómicamente ramificado y con los 
ápices de las ramas ampliamente redondeados (Fig. 
192A). Las porciones más bajas del talo son sólidas; 
las superiores son huecas y están divididas transver- 
salmente en cavidades doliformes por septos de una 
célula de espesor. 

El ápice de una ramificación tiene un anillo de 
unas 15 células apicales (Bliding, 1928). Los filamen- 
tos axiales longitudinales cortados por detrás de las 
primordios apicales se encuentran en un cilindro 
hueco en lugar de en un cilindro sólido como en la 
mayoría de las otras Florideae multiaxiales. Cada cé- 
lula de un filamento axial lleva un corto filamento la- 
teral en su cara exterior. Los filamentos están ramifi- 
cados y se compactan en el tejido pseudoparénqui- 
matoso que rodea la cavidad central de las porciones 
maduras del talo (Fig. 192B). La separación de la cavi- 
dad central se debe al desarrollo de filamentos hori- 
zontales no ramificados en la cara interna de los fila- 
mentos axiales. Se forman simultáneamente al mismo 
nivel en todos los filamentos axiales, y crecen hacia el 
interior hasta que se encuentran en el centro del talo. 

Los gametofitos de Gastroclonium son heterotáli- 
cos, pero los talos masculinos son mucho más escasas 
que los femeninos (Grubb, 1925). Los espermatangios 
se encuentran en soros de forma irregular que se en- 
cuentran en las ramificaciones vesiculadas en el ex- 
tremo distal del talo. Las células madre espermatan- 
giales nacen en los ápices de los filamentos laterales 
de los filamentos axiales. Cada célula madre esper- 
matangial generalmente lleva tres espermatangios 
(Grubb, 1925). 

La célula de soporte de un filamento carpogonial 
se diferencia muy cerca del ápice del talo, y se en- 
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cuentra directamente sobre una célula de un filamen- 
to axial. La célula de soporte da lugar a un filamento 
carpogonial de cuatro células en el que la célula más 
baja es binucleada y las otras células son uninuclea- 
das (Bliding, 1928). El filamento carpogonial maduro 
es tan curvo que la base carpogonial se une a la célula 
más baja del filamento (Fig. 193A). La célula de so- 
porte también produce dos filamentos de células au- 
xiliares, uno a cada lado del filamento carpogonial. 
Estos filamentos se desarrollan antes de la fertiliza- 
ción. Cada una de ellas tiene una gran célula basal 
plurinucleada y una pequeña célula distal uninuclea- 
da, la célula auxiliar (Fig. 193B). Después de la fecun- 
dación, cada célula auxiliar envía una corta protube- 
rancia basal que crece y se fusiona con la base carpo- 
gonial (Fig. 193C). El núcleo diploide hijo del núcleo 
del cigoto migra a cada una de las dos células auxilia- 
res (Bliding, 1928) (Fig. 193D). Cada célula auxiliar 
corta entonces una sucesión de primordios de los fila- 
mentos gonimoblásticos en la cara exterior (Fig. 193 
E). Las células cortadas de los primordios de los fila- 
mentos gonimoblásticos se convierten directamente 
en carposporangios, cada uno de los cuales contiene 
un único núcleo diploide. Durante el curso del desa- 
rrollo de los carposporangios, los primordios de los 
filamentos gonimoblásticos, los filamentos de las cé- 
lulas auxiliares, la célula de soporte y algunas de las 
células vegetativas adyacentes se fusionan entre sí 
para formar una gran célula placentaria bilobada plu- 
rinucleada que proporciona alimento para el desarro- 
llo de los carposporangios. Al mismo tiempo, los teji- 
dos vegetativos laterales al carposporofito crecen ha- 
cia arriba en un pericarpo cerrado sin un ostiolo. 

Los tetrasporangios se forman sobre las últimas 
ramificaciones del talo tetrasporofítico. Se diferen- 
cian de las células superficiales del talo, pero llegan a 
estar debajo de la superficie debido a un crecimiento 
de las porciones vegetativas. La división del proto- 
plasto tetrasporangial en cuatro tetrasporas es pira- 
midal (Bliding, 1928). 

Los tetrasporofitos de G. coulteri también pueden 
formar polisporangios. Un polisporangio en desarro- 


llo contiene unos 15 (16?) a 20 (24?) núcleos. Más tar- 
de, se forma un surco hacia el interior de la membra- 
na plasmática (Fig. 194A) que divide el contenido es- 
porangial en polisporas uninucleadas (Fig. 194B). 


ORDEN CERAMIALES 


Las Ceramiales son las únicas Florideae tetraspo- 
rofíticas en las que el procarpo tiene una célula au- 
xiliar que se produce después de la fecundación. La 
célula auxiliar es llevada directamente sobre la célula 
de soporte del filamento carpogonial. La orden inclu- 
ye alrededor de 160 géneros y 900 especies. Estos se 
dividen en tres familias (Schmitz € Hauptfleish, 
1896-1897). 

Polysiphonia es uno de los pocos géneros en los que 
se ha demostrado que las carposporas se convierten 
en tetrasporofitos y que las tetrasporas se convierten 
en gametofitos (Lewis, 1912, 1914). El comportamien- 
to nuclear a lo largo de todo el ciclo vital también es 
conocido definitivamente (Iyengar ér Balakrishnan, 
1949; Yamanouchi, 1906). Polysiphonia es un alga 
común a lo largo de las costas del Atlántico y del Pací- 
fico de este país. 

Las carposporas y tetrasporas en germinación se 
dividen transversalmente en una pequeña célula infe- 
rior y una gran célula superior, que también se divi- 
den transversalmente (Derick, 1899; Kylin, 1917a). La 
más baja de las cuatro células se convierte en un largo 


rizoide unicelular cuyo extremo distal se expande en 
un disco de unión lobulado irregularmente. La célula 
superior se convierte en una célula apical que corta 
una hilera lineal de células axiales en su cara poste- 
rior. La división celular en un plano vertical comienza 
cuando la plántula tiene seis o siete células de longi- 
tud, y cada célula axial de la porción basal de la hilera 
corta una capa circundante de células pericentrales 
(Fig. 195A). El número de células pericentrales cir- 
cundantes es bastante constante para cualquier espe- 
cie dada y oscila entre 4 y 24. Muchas de las primeras 
células pericentrales formadas envían rizoides secun- 
darios que ayudan a anclar el talo. Cada célula axial, 
dos o tres removidas de la célula apical, pueden divi- 
dirse diagonalmente en el extremo superior y cortar 
un pequeño primordio de tricoblasto. La división re- 
petida del primordio del tricoblasto produce un fila- 
mento pluricelular dicotómico uniseriado que se bi- 
furca gradualmente—el tricoblasto. Las células del 
tricoblasto son uninucleadas e incoloras o con croma- 
tóforos de colores muy tenues. Los tricoblastos son 
generalmente llevados en una sucesión espiral a lo 
largo del talo. En algunas especies se produce una 
abscisión temprana del tricoblasto; en otras especies 
se retienen todos o algunos de ellos durante un tiem- 
po considerable. Las células del filamento axial cortan 
una capa envolvente de células pericentrales después 
de haber cortado el primordio del tricoblasto. Cada 
célula de la hilera transversal resultante se alarga has- 





Fig. 195. Polysiphonia flexicaulis. A, vista superficial del ápice de una ramificación. B, sección vertical de la porción 
madura de una ramificación. C-D, Polysiphonia sp. C, sección óptica del tricoblasto con células madre espermatan- 
giales (CME.) llevando espermatangios (Esp.). D, vista superficial del tricoblasto espermatangial fértil. 
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Fig. 196. Polysiphonia flexicaulis. A-E, secciones longitudinales que muestran el desarrollo del procarpo hasta el 
momento de la fertilización. A, antes del desarrollo del filamento carpogonial. B-C, filamentos carpogoniales en 
desarrollo y maduros. D, después de cortar los primordios de los filamentos estériles. E, sección tangencial de la 
figura D, mostrando los filamentos estériles basal y lateral. F, después de la fertilización y formación de las células 
auxiliares. (CA., célula auxiliar; PBE., primordio basal estéril; Cpg., carpogonio; FC., filamento carpogonial; FLE., 
filamento lateral estéril; Per., pericarpo; CS., célula de soporte; Tr., tricógino). 


ta varias veces su longitud original (Fig. 195B). Las 
porciones maduras de los talos de la mayoría de las 
especies conservan esta organización “polisifónica”, 
pero hay ciertas especies en las que las porciones más 
viejas de los talos también pueden “corticarse” me- 
diante la formación de una capa de pequeñas células 
externas a las células pericentrales. 

Las ramificaciones laterales se diferencian gene- 
ralmente cerca del ápice de crecimiento y antes de la 
formación de las células pericentrales. El primordio 
de una rama lateral se forma de la misma manera que 
la de un tricoblasto. En algunos casos, como en P. ni- 
grescens, se desarrollan axilares hacia y desde la célula 
basal del tricoblasto (Kolderup-Rosenvinge, 1909- 
1924). En otros casos reemplazan ciertos tricoblastos, 
y a veces se desarrollan ramas sobre las porciones 
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maduras del talo. 

Los gametofitos de la mayoría, si no de todas, las 
especies de Polysiphonia son heterotálicos. Los esper- 
matangios se producen sobre tricoblastos fértiles que 
nacen cerca del ápice del talo. Un tricoblasto fértil en 
desarrollo se ramifica dicotómicamente después de 
que ha alcanzado dos o tres células de longitud. Am- 
bos brazos de la dicotomía pueden convertirse en un 
eje fértil [P. lanosa (Grubb, 1925)], pero en la mayoría 
de las especies un brazo se convierte en un eje fértil 
corto y el otro en un eje largo, repetidamente ramifi- 
cado y estéril (Grubb, 1925; Kylin, 1923) (Fig. 195D). 
El eje fértil tiene varias células de longitud y no rami- 
ficadas. Las dos células más bajas son estériles; las 
otras cortan cada una un número variable de células 
pericentrales circundantes. Cada célula pericentral 





Fig. 197. A-B, Polysiphonia flexicaulis. A, procarpo después de la formación del primer primordio del gonimoblas- 
to. B, carposporofito con carposporangios jóvenes. C, vista superficial del pericarpo maduro de P. pacifica. (CA., 
célula auxiliar; FBE., filamento basal estéril; RFC., restos del filamento carpogonial; Cpng., carposporangio; PG., 
primordio del gonimoblasto; Per., pericarpo; CP., célula placentaria; CS., célula de soporte). 


corta una o más células madre espermatangjiales en la 
cara libre (Grubb, 1925). Según la especie, la célula 
madre espermatangial lleva dos, tres o cuatro esper- 
matangios (Grubb, 1925; Kylin, 1923) (Fig. 195C). El 
espermacio se libera por una ruptura de la pared es- 
permatangial, y, después de que se ha descargado, 
puede haber una proliferación de un nuevo esperma- 
tangio dentro de la vieja pared espermatangial vacía. 

Los procarpos nacen de un tricoblasto muy redu- 
cido y fértil del gametofito femenino. La célula inicial 
del tricoblasto femenino fértil se corta de una célula 
del filamento axial tres o cuatro células atrás del ápice 
del talo. La célula de filamento axial también corta un 
anillo circundante de células pericentrales más o me- 
nos al mismo tiempo que corta el primordio del trico- 
blasto. El primordio del tricoblasto se parece tanto a 
una de las células pericentrales que a menudo se lla- 
ma célula pericentral fértil. 

El primordio del tricoblasto crece hasta convertir- 
se en un tricoblasto de cinco a siete células de longi- 
tud, en la que las dos células más bajas cortan, cada 
una, una capa envolvente de células pericentrales 


(Fig. 196A). Una de las células adaxiales en el nivel 
superior de las células pericentrales es la célula de so- 
porte del futuro filamento carpogonial. Esta célula de 
soporte corta un primordio en su cara libre, y este pri- 
mordio produce un filamento carpogonial curvo de 
cuatro células en el que la célula terminal sufre una 
metamorfosis hasta convertirse en un carpogonio con 
un largo tricógino erecto (Fig. 196B-C). El desarrollo 
del filamento carpogonial va acompañado de un cor- 
te de dos primordios del filamento estéril de la célu- 
la de soporte. Un primordio está cortado basalmente, 
el otro lateralmente. El primordio del filamento esté- 
ril basal permanece indiviso durante un tiempo; el la- 
teral se divide inmediatamente (Kylin, 1923) (Fig. 196 
D-E). 

La fertilización se produce en esta etapa de desa- 
rrollo y se efectúa de la manera habitual (Yamanou- 
chi, 1906). Poco después, el filamento lateral estéril se 
convierte en un filamento de 4 a 10 células, y el pri- 
mordio basal estéril se convierte en un filamento de 2 
células. Después de esto, la célula de soporte forma 
una célula hija en la parte superior (Fig. 196F). Esta 
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Fig. 198. Polysiphonia sp. A, sección óptica del ápice 
del tetrasporofito con tetrasporangios jóvenes. B, vis- 
ta de la superficie de la porción más antigua que con- 
tiene tetrasporangios maduros. (FA., filamento axial; 
CT., célula tectriz; CP., célula periférica; Cél.P., célula 
de pie; Tsp., tetrasporangio). 


célula (la célula auxiliar) se encuentra debajo, y pron- 
to establece una conexión tubular con la base carpo- 
gonial. Un núcleo hijo diploide del núcleo del cigoto 
migra a continuación a la célula auxiliar (Yamanou- 
chi, 1906). El gonimoblasto crece desde la parte supe- 
rior de la célula auxiliar (Fig. 197A). Consiste en una 
masa densamente compactada de filamentos goni- 
moblásticos en la que cada célula es uninucleada y 
tiene un núcleo diploide. Los carposporangios son 
alargados y se desarrollan sólo a partir de células ter- 
minales de filamentos gonimoblásticos. La única car- 
pospora dentro de cada carposporangio tiene un nú- 
cleo diploide. El desarrollo del carposporofito va 
acompañado de una fusión gradual de la célula de so- 
porte, la célula auxiliar y las células de los filamentos 
estériles en una única célula placentaria grande y de 
forma irregular (Fig. 197B). El filamento carpogonial 
se marchita y no contribuye a la célula placentaria. El 
carposporofito maduro está rodeado por un gran pe- 
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ricarpo urniforme con un conspicuo ostiolo en el ex- 
tremo distal (Fig. 197C). El desarrollo del pericarpo 
comienza antes de la fecundación y se desarrolla a 
partir de las células pericentrales del tricoblasto adya- 
centes a la célula de soporte. 

Las carposporas liberadas de los carposporangios 
se convierten en tetrasporofitos (Lewis, 1912, 1914). 
Sólo una célula pericentral de cualquier nivel trans- 
versal del tetrasporofito fructífero produce un tetras- 
porangio. Sin embargo, los tetrasporangios suelen 
desarrollarse en varios niveles sucesivos. La célula 
pericentral fértil de un nivel es más pequeña que las 
otras células pericentrales. Primero corta una célula 
hija en su cara externa. En algunas especies, como P. 
nigrescens, la célula hija corta dos células tectrices en 
la parte superior de la cara (Kolderup-Rosenvinge, 
1909-1924; Kylin, 1923); en otras especies, como P. 
violacea (Kolderup-Rosenvinge, 1909-1924), la célula 
hija corta dos grandes células tectrices y una pequeña 
célula periférica (Fig. 198A). En cualquier caso, la cé- 
lula pericentral fértil se divide entonces transversal- 
mente. La célula hija inferior es una célula del pie; la 
superior es el tetrasporangio. La célula esporangial 
aumenta varias veces su tamaño original; su único 
núcleo se divide meióticamente (Yamanouchi, 1906), 
y el protoplasto se divide para formar cuatro tetras- 
poras dispuestas piramidalmente (Fig. 198B). Las te- 
trasporas son liberadas por una ruptura de la pared 
esporangial y una extensión longitudinal de las dos 
células tectrices alargadas. Las mismas se convierten 
en gametofitos (Lewis, 1912, 1914). 
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Las mixomicofitas, o los mohos mucilaginosos, se 
parecen a los hongos verdaderos (Eumycophyta) por- 
que carecen de pigmentos fotosintéticos y de sus re- 
servas de alimentos. Se diferencian de las eumicofitas 
en que el cuerpo vegetativo es un protoplasto desnu- 
do alo largo de todas las etapas del desarrollo vegeta- 
tivo. La fase vegetativa puede ser un único protoplas- 
to grande plurinucleado desnudo (plasmodio); o 
puede ser un pseudoplasmodio resultante de la agre- 
gación de muchos pequeños protoplastos desnudos 
uninucleados, cada uno de los cuales conserva su in- 
dividualidad. La reproducción de las mixomicofitas 
se realiza mediante la formación de pequeñas esporas 
uninucleadas, cada una de ellas con una pared distin- 
tiva. En la mayoría de los géneros, las esporas nacen 
dentro o sobre una fructificación de forma definida; 
pero hay géneros en los que se produce una masa más 
o menos amorfa de esporas. Según el género, una es- 
pora que germina produciendo células biflageladas 
en enjambre o produce células ameboides no flagela- 
das (mixamebas). En algunos géneros, las células en 
enjambre se fusionan en pares para formar un cigoto 
que se convierte directamente en un plasmodio; en 
otros géneros, las células en enjambre se convierten 
directamente en plasmodios. Por lo tanto, un plasmo- 
dio puede ser diploide o haploide. Cuando es haploi- 
de, eventualmente se producen células en enjambre 
que se fusionan en pares para formar un cigoto di- 
ploide. Se ha demostrado que en varios géneros se 
produce una división meiótica de los núcleos diploi- 
des inmediatamente antes de la formación de espo- 
ras. 


Clasificación 


Aunque ciertos micólogos colocan a los mixomice- 
tes y a los ficomicetes quitrídicos en una clase de igual 
rango que otras especies de hongos (Gáumamn, 1949; 
Langeron € Vanbreuseghem, 1952), la mayoría de los 
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micólogos colocan a los mixomicetes en un grupo por 
sí mismos y le dan al taxón el rango ya sea de una cla- 
se O de una división. Todos están de acuerdo en que 
los mixomicetes plasmodiales de vida libre pertene- 
cen al mismo taxón, pero hay desacuerdo en cuanto a 
si se deben colocar otros organismos en él. La asocia- 
ción tradicional de las formas plasmodiales parasita- 
rias (Plasmodiophorales) con los mixomicetes plas- 
modiales ha sido cuestionada durante el último cuar- 
to de siglo y varios micólogos piensan que están en 
una posición más lógica cuando se les coloca entre los 
ficomicetes (Ainsworth € Bisby, 1950; Fitzpatrick, 
1930; Martin, 1950; Sparrow, 1943). Los géneros pseu- 
doplasmodiales se consideran, en general, suficiente- 
mente relacionados con los mixomicetes plasmodia- 
les de vida libre como para ponerlos en el mismo ta- 
xón primario, pero hay quienes rechazan esta asocia- 
ción de ambos (Jahn, 1928a; Martin, 1950). 

También existe un pequeño grupo imperfecta- 
mente conocido de organismos parásitos sin croma- 
tóforos cuyas células están conectadas por filamentos 
citoplasmáticos para formar lo que se denomina una 
red ectoplásmica. Debido a esto, ellos (los labirintúli- 
dos) a veces se encuentran junto a los grupos plasmo- 
diales y pseudoplasmodiales, pero con la conciencia 
de que la relación no es estrecha. Los labirintúlidos 
muestran un considerable parecido con las xantofíce- 
as rizopodiales tales como Chlorarachnion (Fig. 96). 
También hay crisofíceas rizopodiales de naturaleza 
similar y entre ellas hay géneros sin cromatóforos 
pero con cistes crisofíceos típicos (Pascher, 1940). La 
aparición de esas formas de redes ectoplásmicas — ob- 
viamente relacionadas con las algas — parece indicar 
que los labirintúlidos pueden estar más estrechamen- 
te relacionados con las algas que con los mixomicetes. 

Excluyendo a los labirintúlidos, las mixomicofitas 
se dividen en tres grupos distintivos, cada uno de los 
cuales tiene aquí el rango de una clase. Estas clases 
son: Myxomycetae, Plasmodiophoreae y Acrasieae. 
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CLASE MYXOMYCETAE 





La fase vegetativa de los miembros de esta clase es 
un plasmodio desnudo, ameboide, plurinucleado y 
de vida libre que puede tener hasta varios centíme- 
tros de diámetro. En el momento de la fructificación, 
el plasmodio se amontona para formar uno o más es- 
porangios sésiles o con pies que generalmente tienen 
una capa similar a una pared (peridio) en el exterior. 
El protoplasto del esporangio se divide en un gran 
número de esporas, cada una de ellas rodeada por 
una pared definida. Una espora en germinación da 
lugar a uno o cuatro células biflageladas en enjambre 
en los que un flagelo es marcadamente más corto que 
el otro. Puede producirse una unión inmediata de las 
células en enjambre en pares, o pueden multiplicarse 
vegetativamente durante una o más generaciones 
antes de que se produzca la fusión en pares. La unión 
de los gametos es seguida por la unión de los dos nú- 
cleos gaméticos. El cigoto resultante pronto se vuelve 
ameboide y se convierte en un plasmodio plurinucle- 
ado con núcleos diploides. La meiosis generalmente 
se produce inmediatamente antes de la formación de 
esporas. 

Hay alrededor de 60 géneros y 400 especies (Ains- 
worth éz Bisby, 1950). Estos se dividen en dos subcla- 
ses: Endosporeae y Exosporeae. 


SUBCLASE ENDOSPOREAE 


Las Endosporeae producen sus esporas interna- 
mente dentro de un cuerpo fructífero de forma defini- 
da. Esta subclase incluye todos los géneros de los mi- 
xomicetes, excepto uno. 
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Plasmodios 


Todos los géneros tienen un plasmodio bien desa- 
rrollado (Fig. 199). Los plasmodios se encuentran ge- 
neralmente arrastrándose sobre materia vegetal hú- 
meda en descomposición, incluyendo troncos podri- 
dos, pilas de madera vieja y hojas en descomposición. 
Las Endosporeae son un importante constituyente de 
la microflora del suelo (Thom € Raper, 1930), pero su 
presencia en el suelo no suele ser evidente y sólo pue- 
de demostrarse mediante métodos de cultivo. 

Un plasmodio se diferencia en una porción granu- 
lar interna que contiene muchos núcleos y una por- 
ción hialina externa sin núcleos. Algunos plasmodios 
son incoloros; otros son coloreados, y si se toman co- 
lectivamente, la gama de colores cubre todo el espec- 
tro. El color se debe generalmente a un pigmento pro- 
ducido por el plasmodio, pero puede deberse a pig- 
mentos de organismos ingeridos por el plasmodio. El 
color de algunas especies es bastante constante; el de 
otras es bastante variable (Kambly, 1939). Entre las es- 
pecies que varían de color, la variación puede deberse 
al pH del sustrato. Physarum polycephalum es una es- 
pecie tan sensible a los cambios en el pH que su cam- 
bio de color lo convierte en un indicador vivo del pH 
(Seifritz € Zetzmann, 1935). 

Un plasmodio se mueve de manera ameboide y a 
veces la velocidad del flujo puede ser de 1,35 mm. por 
segundo (Kamiya, 1950). El extremo anterior de un 
plasmodio en movimiento es una lámina sólida con 
muchos lóbulos pequeños que se proyectan hacia 
adelante; en otros lugares el plasmodio es una masa 


Fig. 199. Porción del plasmodio de Didymium sp. 
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reticulada. La reticulación puede estar formada por 
anastamosis de lóbulos salientes en el extremo ante- 
rior o por el desarrollo de perforaciones en la lámina 
plasmodial (Camp, 1937). A medida que un plasmo- 
dio fluye a lo largo de ella puede fragmentarse en dos 
o más partes que continúan creciendo como plasmo- 
dios independientes. A la inversa, dos plasmodios 
pueden fusionarse para formar un solo plasmodio. 
Rara vez se produce una fusión entre los plasmodios 
de dos especies, e incluso en una misma especie pue- 
de haber razas fisiológicas que no se fucionan entre sí 
(Gray, 1945). 

Las bacterias y esporas de los hongos son las prin- 
cipales fuentes de alimento para el crecimiento de un 
plasmodio. Se ingieren de la misma manera que una 
ameba ingiere su alimento. El plasmodio de cualquier 
especie no se alimenta de especies particulares de 
bacterias, sino que se alimenta de una amplia varie- 
dad de ellas (Cohen, 1941). Se han aislado plasmodios 
de varias especies en cultivo puro (sin bacterias) (Co- 
hen, 1939), pero no pueden cultivarse en ninguno de 
los medios utilizados con éxito para el cultivo de hon- 
gos. La levadura autoclavada debe ser añadida al me- 
dio antes de que el plasmodio crezca. 

Si las condiciones de humedad, temperatura o su- 
ministro de alimentos se vuelven desfavorables, el 
plasmodio puede concentrarse en una o más etapas 
gruesas, córneas y de reposo (esclerocios) que gene- 
ralmente vuelven a la condición de plasmodio en con- 
diciones favorables. El tiempo que los esclerocios per- 
manecen viables depende de la especie; por ejemplo, 
los esclerocios de Badhamia foliicola permanecen via- 


bles durante aproximadamente un mes (Cohen, 
1939), mientras que los de Physarum polycephalum 
pueden permanecer viables durante unos tres años 
(Gehenio, 1944). 


Esporangios 


Un plasmodio generalmente migra hacia el lado 
más iluminado y seco del sustrato justo antes de fruc- 
tificar. En la mayoría de los géneros, el plasmodio 
produce muchos esporangios estipitados que tienden 
a estar agrupados en el sustrato (Fig. 200C). En otros 
géneros, la mayor parte del plasmodio se convierte en 
un solo esporangio sésil. Si este esporangio se aplana 
y es subesférica, entonces se trata de un etalio (Fig. 
200A); si conserva más o menos el contorno reticula- 
do del plasmodio es un plasmodiocarpio (Fig. 200B). 

La fructificación se ve afectada por las condiciones 
ambientales. Cuando los plasmodios se cultivan en el 
laboratorio, la disminución del suministro de alimen- 
tos induce frecuentemente a la fructificación. La luz 
es esencial para la fructificación de los plasmodios de 
pigmentación amarilla y en Physarum polycephalum 
las longitudes de onda más cortas del espectro visible 
son las únicas que inducen la fructificación (Gray, 
1938). Los plasmodios no pigmentados no necesitan 
luz para inducir la fructificación. La relación entre la 
temperatura y el pH también tiene su efecto en la 
fructificación (Gray, 1939). 

El desarrollo de fructificaciones de especies con 
esporangios estipitados comienza con la agregación 
del plasmodio en una masa más densa y un creci- 





Fig. 200. Cuerpos fructíferos de los mixomicetes. A, etalio de Fuligo septica. B, plasmodiocarpo de Physarum alpi- 


num. C, esporangios estipitados de Stemonitis splendens. 
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Fig. 201. Physarum sp., desarrollo del esporangio. A, antes de la formación del capilicio. B, después de la forma- 


ción del capilicio. C, división en esporas. 


miento descendente de surcos que lo cortan en mu- 
chos fragmentos pequeños. Cada fragmento se re- 
dondea en una pequeña protuberancia que pronto se 
convierte en un pilar en el que el estípite de la fructi- 
ficación se diferencia primero como una columna 
axial interna de protoplasma alveolado (Howard, 
1931). El estípite aumenta gradualmente en altura y 
eventualmente secreta una pared. Mientras esto ocu- 
rre, el protoplasma de consistencia más densa fluye 
hacia arriba a lo largo de la cara exterior de la fructi- 
ficación y se acumula en una masa en el ápice del 
estípite. Esta masa apical de protoplasma—el joven 
esporangio —eventualmente secreta una pared: el 
peridio. Un gran número de mixomicetes tienen celu- 
losa en sus peridios (Nederczky, 1937). Muchos géne- 
ros también tienen el peridio muy impregnado de cal. 
Durante el desarrollo de los cuerpos fructíferos, un 
remanente de protoplasma permanece en la base del 
estípite o los estípites y se convierte en un hipotalo 
laminar. 

El protoplasma del esporangio joven es plurinu- 
cleado con los núcleos distribuidos uniformemente 
por todo el citoplasma (Fig. 201A). Tarde o temprano, 
después de la diferenciación del peridio, aparecen 
surcos en varios puntos de la membrana plasmática 
del citoplasma (Harper, 1900, 1914; Howard, 1931). 
Estos se hacen más profundos, se ramifican y se vuel- 
ven a ramificar, y finalmente cortan el protoplasma 
en pequeños protoplastos uninucleados (Fig. 201C). 
Cada protoplasto uninucleado formado por esta divi- 
sión progresiva se redondea, secreta una pared de ce- 
lulosa y se convierte en una espora. Se sabe que en 
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varias especies se produce una división meiótica de 
los núcleos justo antes o durante la división en proto- 
plastos uninucleados (Cadman, 1931; Jahn, 1933; 
Schúnemanmn, 1930; Schure, 1949; Wilson €z Cadman, 
1928), y es muy probable que los núcleos en las espo- 
ras de todos los mixomicetes sean haploides. 

En los miembros de ciertos géneros se desarrollan 
numerosos canales ramificados o no ramificados en 
el protoplasma antes del comienzo de la división pro- 
gresiva (Harper € Dodge, 1914; Howard, 1931). Estos 
canales se llenan de materiales y los filamentos anas- 
tomosados en los mohos de protoplasma viviente 
(Fig. 201B) persisten después de la formación de es- 
poras y constituyen el capilicio. Algunos géneros po- 
seen filamentos capiliciales unidos al peridio; otros 
géneros los tienen unidos a una extensión del estípite 
en el esporangio (Fig. 200C). La ruptura del peridio 
expone las esporas entremezcladas y el capilicio. En 
algunas especies, el capilicio expandido o no expan- 
dido es una retícula que favorece un escape gradual 
—en lugar de un escape inmediato — de las esporas. 
En otras especies, los filamentos capiliciales son hi- 
groscópicos y se enrollan y desenrollan con los cam- 
bios en la humedad. Así, como los eláteres de las he- 
páticas, son estructuras que facilitan el escape de las 
esporas. 


La Germinación de las Esporas 
La germinación de las esporas puede producirse 


poco después de que se liberen las esporas. Por otra 
parte, puede retrasarse mucho si las condiciones son 





Fig. 202. Physarum polycephalum. A, espora en germinación. B-C, gametos. D, mixameba. E, cigoto. 


desfavorables, y se sabe que las esporas de ciertas es- 
pecies permanecen viables durante más de 25 años 
(Smith, 1929). El registro más largo de viabilidad de 
esporas es de 62 años (Elliot, 1949). Cuando germinan 
en líquidos, el porcentaje de germinación aumenta 
considerablemente después del tratamiento con 
agentes humectantes (Elliot, 1949). La naturaleza del 
líquido, su pH y su temperatura tienen su efecto en el 
porcentaje de germinación. También hay una relación 
mutua en la germinación de esporas. Cuando se colo- 
ca una sola espora en una gota de agua, ésta no germi- 
nará, pero la germinación se produce frecuentemente 
si se añaden varias esporas a la gota o si la espora se 
transfiere al filtrado desde un medio en el que han 
germinado muchas esporas (Smart, 1937). 

Según la especie, se produce una ruptura de la pa- 
red esporangial en el momento de la germinación, o 
un desarrollo de un poro en la pared (F. A. Gilbert, 
1928). El protoplasto de una espora en germinación 
puede ser indivisible, o puede estar dividido en dos 
o cuatro partes (F. A. Gilbert, 1928; Smith, 1929). Los 
protoplastos siempre emergen de las paredes espo- 
rangiales de manera ameboide y no se convierten en 
células flageladas en enjambre hasta después de ha- 
ber emergido (Elliot, 1949). Un protoplasto que emer- 
ge de una pared esporangial puede formar inmedia- 
tamente flagelos, o puede dividirse en dos o cuatro 
protoplastos hijos, cada uno de los cuales forma flage- 
los (Jahn, 1904; Howard, 1931; F. A. Gilbert, 1928). 
Hasta 1934, las células en enjambre de las mixomico- 
fitas siempre se describieron como uniflagelados, pe- 
ro en ese año se demostró que los de ciertos Plasmo- 
diophorales eran biflagelados y con un flagelo mucho 
más corto que el otro (Ledingham, 1934). Desde en- 
tonces, se ha comprobado que esto es cierto para to- 
das las células en enjambre de las mixomicofitas exa- 
minados críticamente (Elliot, 1949; Ellison, 1945) (Fig. 
202B-C). Las células en enjambre pueden permanecer 
móviles o pueden convertirse en mixamebas ameboi- 
des no flagelados (Fig. 202D). La división en dos célu- 
las hijas puede producirse tanto en el estado flagela- 
do como en el mixameboide, pero esto raramente 
continúa durante más de unas pocas generaciones de 
células. Si las condiciones son desfavorables, una cé- 
lula en enjambre o una mixameba puede asumir una 
forma esférica y secretar una pared delgada. Tales 
cuerpos esporangiales (cistes) germinan para formar 
una sola célula en enjambre al regresar las condicio- 
nes favorables (Howard, 1931). 

Tanto las células en enjambre como las mixamebas 


son gametos potenciales. Un par de células en enjam- 
bre que se fusionan (Fig. 202E) son activamente móvi- 
les en el momento de la unión y su fusión es por una 
aposición de sus polos posteriores (Abe, 1934; Cayley, 
1929; Howard, 1931; Wilson €: Cadman, 1928). El ci- 
goto formado por la unión de células flageladas en 
enjambre permanece móvil durante unas horas antes 
de que los flagelos desaparezcan y se convierta en 
una mixameba. Los cigotos producidos por la unión 
de las células en enjambre, o de las mixamebas, pron- 
to tienen una unión de los gametos. El núcleo diploi- 
de de una mixameba resultante de la unión gamética 
se divide y redivide mitóticamente durante un núme- 
ro indefinido de generaciones nucleares a medida 
que la mixameba se convierte en un plasmodio. 


SUBCLASE EXOSPOREAE 


Las Exosporeae tienen sus “esporas” llevadas ex- 
ternamente y en cantidades considerables sobre un 
pilar erecto, ramificado y fructífero. Sólo hay un gé- 
nero (Ceratiomyxa) con una o dos especies. 

Todo el desarrollo vegetativo se produce dentro 
del sustrato, normalmente un tronco podrido, y el 
plasmodio no migra a la superficie del sustrato hasta 
el momento de la fructificación. Entonces aparecen 
diminutas masas papilares de protoplasma plasmo- 
dial sobre la superficie del sustrato dentro del cual el 
plasmodio ha completado su desarrollo vegetativo. 
Cada porción papilar del plasmodio se diferencia en 
un núcleo central gelatinoso de material no vivo (el 
esporóforo) y una capa envolvente de protoplasma 
(Fig. 203). Se cree que el esporóforo es homólogo al 
hipotalo de las endosporeas, más que homólogo a los 
estípites y esporangios (H. C. Gilbert, 1935). A medi- 
da que el esporóforo aumenta en altura, el protoplas- 
ma envolvente se restringe a la parte superior del 
mismo. El protoplasma que cubre el esporóforo en 
desarrollo puede tener el doble del número de núcle- 
os por una división ecuacional de cada núcleo (H. C. 
Gilbert, 1935). Cuando el crecimiento del esporóforo 
cesa, se produce una división progresiva (Fig. 204A) 
de la cubierta protoplasmática plurinucleada forman- 
do protoplastos uninucleados (H. C. Gilbert, 1935; 
Olive, 1907). Estos protoplastos encuentran en una 
capa simple o doble alrededor de la parte superior del 
extremo superior del esporóforo. Se encuentran uno 
al lado del otro y son poligonales en su contorno de- 
bido a la presión mutua (Fig. 204B). Cada protoplasto 
pronto se vuelve ampliamente elipsoidal y segrega 


243 





Fig. 203. Cuerpos fructíferos secos de una especie de Ceratiomyxa. 


una fina pared (Fig. 204C). Un polo de la pared cir- 
cundante está unido a una corta proyección en forma 
de pie desde el esporóforo. Los cuerpos uninucleados 
con pared que se llevan en los pies suelen llamarse es- 
poras. En realidad son esporangios (H. C. Gilbert, 
1935). Por lo tanto, se puede homologar a Certiomyxa 
con las Endosporeae considerando la fructificación 
de Ceratiomyxa como un hipotalo elevado (el esporó- 
foro) que lleva un inmenso número de diminutos es- 
porangios uninucleados estipitados. 

El pie del esporangio se alarga varias veces su lon- 
gitud original y empuja al esporangio hacia fuera del 
esporóforo (Fig. 205). Durante el curso de esta elonga- 
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ción, la orientación del esporangio cambia tanto que 
su eje largo se encuentra paralelo al pie (H. C. Gilbert, 
1935). Hay dos versiones contradictorias en cuanto a 
la etapa en que se produce la meiosis. Según una de 
ellas es durante las últimas divisiones nucleares antes 
de la formación de los esporangios (Jahn, 1936); se- 
gún la otra, el único núcleo dentro del esporangio es 
diploide y se divide meióticamente en cuatro núcleos 
hijos (H. C. Gilbert, 1935; Olive, 1907). Esta última 
versión parece ser la más probable. La división para 
formar cuatro núcleos dentro del esporangio no va 
seguida de citoquinesis. 

Las etapas sucesivas del desarrollo esporangial se 
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Fig. 204. Desarrollo de la fructificación de Ceratiomyxa. A, pilar fructífero joven. B, después de la división del pro- 


toplasto. C, después de la formación de las “esporas”. 
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Fig. 205. Diagrama que muestra la elevación progresiva de las “esporas” de Ceratiomyxa por encima de esporófo- 


ro. (Basado en H. C. Gilbert, 1935). 


completan tras el desprendimiento y la dispersión de 
los esporangios (Fig. 206). El esporangio desprendido 
se comporta como una espora germinal en el sentido 
de que desarrolla un poro en la pared esporangial, y 
el protoplasto se mueve hacia afuera a través del po- 
ro. El protoplasto es globoso inmediatamente des- 
pués de emerger, pero pronto se vuelve vermiforme 
y con los cuatro núcleos espaciados uniformemente 
en una serie lineal (H. C. Gilbert, 1935). En pocas ho- 
ras el protoplasto se vuelve globoso y con los cuatro 
núcleos dispuestos tetraédricamente. Entonces hay 
una división en cuatro protoplastos uninucleados 
dispuestos tetraédricamente (Fig. 206F-G). Estos pro- 
toplastos uninucleados son las verdaderas esporas. 


Permanecen unidos entre sí, y cada uno se divide en 
dos zoogametos (Fig. 206H). Los zoogametos son bi- 
flagelados y con un flagelo mucho más largo que el 
otro (Elliot, 1949). Los zoogametos se fusionan en pa- 
res por una aproximación en sus extremos posterio- 
res para formar un cigoto fusiforme que permanece 
móvil durante varias horas. Mientras que todavía es- 
tá en la condición móvil, el núcleo en un polo migra 
al polo opuesto del cigoto y allí se fusiona con el otro 
núcleo (H. C. Gilbert, 1935). La motilidad cesa poco 
después de esto y el cigoto se vuelve globoso (Fig. 
2061-K). El desarrollo del cigoto hasta un plasmodio 
aun no se ha estudiado. 





Fig. 206. Ceratiomyxa sp., germinación de la “espora” y unión gamética. A, “espora” uninucleada. B, “espora” 
cuadrinucleada. C, germinación. D-E, protoplastos poco después de emerger de la pared. F-G, redondeo de pro- 
toplastos y división en protoplastos uninucleados. H, gameto. I-K, etapas sucesivas en la unión de los gametos. 


(Redibujado de H. C. Gilbert, 1935). 
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CLASE PLASMODIOPHOREAE 





Los Plasmodiophoreae tienen un tipo de talo des- 
nudo, plurinucleado y plasmodial en el que todo el 
desarrollo vegetativo tiene se lleva a cabo dentro de 
los tejidos vivos de una planta hospedante. A veces el 
cuerpo vegetativo se reviste de una pared en el mo- 
mento en que forma esporas, pero más a menudo no 
hay formación de una pared. Las esporas —cada una 
con una pared definida — pueden estar dispuestas de 
forma regular o irregular. Una espora en germinación 
produce células heterocontas biflageladas en enjam- 
bre. 

Ocho géneros han sido colocados en la clase in- 
cuestionablemente, y otros cuatro asignados a ella 
mediante cualificación (Karling, 1942). Todos los gé- 
neros se agrupan en un solo orden (Plasmodiophorales) 
con una sola familia (Plasmodiophoraceae). 

La especie más conocida del género tipo (Plasmo- 
diophora) es P. brassicae, un parásito de varias crucífe- 
ras, especialmente del género Brassica. Cuando es pa- 
rásito de las coles, P. brassicae causa una enfermedad 
conocida popularmente como “hernia de la col”. An- 
teriormente era una enfermedad de considerable im- 
portancia económica. Hoy en día, debido al descubri- 
miento de métodos de control, es uno de menor im- 
portancia. 

La infección de la raíz de la col* suele producirse 
en la fase de plántula y por la penetración directa de 
una zoospora producida por la germinación de una 


* El recuento del ciclo vital que se ofrece aquí es el de Cook 
€ Schwartz (1930). Para un resumen de las etapas en las que 
otros investigadores no están de acuerdo, véase Karling 
(1942). 


espora en reposo. Las zoosporas son de tipo hetero- 
conto biflagelado (Ledingham, 1934) y probablemen- 
te con ambos flagelos lisos (Ellison, 1945). Entran en 
la raíz penetrando en la pared celular de una raíz ca- 
pilar o de una célula epidérmica. Inmediatamente 
después, y a veces incluso antes, de la penetración de 
la célula hospedante, la zoospora se convierte en una 
mixameba. El núcleo de la mixameba se divide y re- 
divide mitóticamente para formar un plasmodio que 
puede tener hasta 30 núcleos (Chupp, 1917; Cook éz 
Schwartz, 1930) (Fig. 207A-J). En cualquier momento 
del desarrollo de este plasmodio haploide puede 
fragmentarse en protoplastos uninucleados, cada uno 
de los cuales se rodea de una pared. Estas células son 
gametangios cuyos protoplastos se dividen para for- 
mar cuatro u ocho gametos flagelados (Cook éz 
Schwartz, 1930). 

Los zoogametos se fusionan en pares para formar 
un cigoto ameboide (mixameba) con un núcleo di- 
ploide (Fig. 207K-M). Así, la unión gamética puede 
llevarse a cabo dentro del tricoma de la raíz o después 
de la migración de los zoogametos a las células corti- 
cales adyacentes (Cook, 1933). La mixameba diploide 
resultante aumenta de tamaño y su núcleo se divide 
y redivide unas cuantas veces. Las mixamebas diploi- 
des y los plasmodios diploides jóvenes migran de 
una célula a otra del hospedante, y algunas de ellas 
migran hacia el interior del cambium y de ahí hacia 
arriba y abajo de la raíz. El movimiento de una célula 
a otra es por una perforación directa de las paredes 
celulares (Chupp, 1917; Kunkel, 1918; Lutman, 1913). 
Después de migrar hacia arriba o hacia abajo a través 





Fig. 207. Plasmodiophora brassicae. A-C, diagrama de la parte del ciclo vital en el suelo. A, espora. B-C, germinación 
de la espora. D-M, diagrama de la parte del ciclo vital en el tricoma radicular. D-E, entrada en el tricoma radicu- 
lar. F, mixameba. G, plasmodio. H-J, gametangios. K, gametos. L-M, cigotos. (Gran parte de estos diagramas se basan 


en Cook £'Schwartz, 1930). 
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Fig. 208. Plasmodiophora brassicae. Porción del ciclo vital en las células del cortex. A-C, aumento del tamaño del 
plasmodio. D, después de la división del plasmodio en una masa de esporas. 


del cambium, las mixamebas y los plasmodios jóve- 
nes migran entonces hacia el exterior a través del cór- 
tex. Al llegar a una célula cortical que contiene abun- 
dante alimento, el plasmodio permanece dentro de 
ella y aumenta enormemente de tamaño. Hasta ahora 
el parásito no ha tenido un efecto pronunciado sobre 
las raíces del hospedante. Poco después de la migra- 
ción hacia el exterior de las mixamebas o plasmodios 
jóvenes del cambium, las células corticales de una re- 
gión infectada son estimuladas a dividirse rápida- 
mente y esto aumenta el número de células que con- 
tienen plasmodios. Las células que contienen plasmo- 
dios se agrandan varias veces su tamaño original, lo 
que provoca el gran aumento de las raíces de las que 
la enfermedad recibe su nombre popular. El aumento 
de tamaño de un plasmodio dentro de una célula cor- 
tical va acompañado de una repetida división simul- 
tánea de sus núcleos (Fig. 208C). La división nuclear 


es mitótica hasta la penúltima serie de división. Las 
dos últimas divisiones son meióticas y reducen a la 
mitad el número de cromosomas en cada núcleo 
(Cook, 1933; Cook € Schwartz, 1930; Lutman, 1913). 
Numerosas vacuolas de gran y pequeño tamaño apa- 
recen en el citoplasma después de la finalización de 
la meiosis. Se unen entre sí y de este modo cortan el 
plasmodio en pequeños fragmentos uninucleados, 
cada uno de los cuales se convierte en una espora es- 
férica con una pared distinta (Fig. 208D). 

Las esporas permanecen dentro del hospedante 
hasta que éste se descompone. La infección de un 
nuevo hospedante se produce después de la germina- 
ción de una espora que ha permanecido in situ en el 
suelo, y se ha demostrado que la infección no se pro- 
duce a menos que la espora se encuentre a unos pocos 
centímetros de una plántula (Chupp, 1917). 


CLASE ACRASIEAE 





Los acrásidos se asemejan a los mixomicetes en ser 
de vida libre. Se diferencian de los mixomicetes en 
que nunca se desarrolla un plasmodio plurinucleado 
o células flageladas en enjambre. La reproducción va 
precedida de una agregación de grandes cantidades 
de mixamebas uninucleadas en una masa, el pseudo- 
plasmodio, en la que cada mixameba conserva su in- 
dividualidad. El pseudoplasmodio se transforma en- 
tonces en un cuerpo fructífero (sorocarpo) que se di- 
ferencia generalmente en una porción estéril y una 
porción fértil. 

Tal como ocurren en la naturaleza, los sorocarpos 


de los acrásidos se encuentran generalmente en el es- 
tiércol de diversos animales, pero cuando se aíslan a 
través de medios adecuados, los acrásidos pueden 
obtenerse de un porcentaje considerable de suelos 
ricos en materia vegetal en descomposición (Raper, 
1951). La única orden de la clase —los Acrasiales —con- 
tiene 9 géneros y alrededor de 25 especies. Estas se di- 
viden en tres familias (Olive, 1902; Raper, 1940). 
Dictyostelium (Fig. 209), un género con unas nueve 
especies, es el miembro más investigado de la clase. 
Una espora germina para formar una mixameba que 
contiene regularmente un solo núcleo y una vacuola 
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Fig. 209. Dictyostelium sp. A, fructificación completa. B, sección óptica del ápice de un joven soróforo. C, vista de 


la superficie del ápice de una fructificación madura. 


contráctil (Fig. 210B). La nutrición de las mixamebas 
es exclusivamente por ingestión de bacterias; y se ali- 
mentan de una amplia variedad de especies, excepto 
aquellas cuyas células están recubiertas por goma o 
limo (Raper, 1937, 1939). Dependiendo de la especie 
particular de Dictyostelium y del tamaño del inóculo, 
los cultivos producen sorocarpos en un plazo de dos 
a cuatro días cuando se cultivan en agar. 

En una población dispersa de mixamebas, el desa- 
rrollo del sorocarpo comienza con el establecimiento 
de filamentos lineares de mixamebas que convergen, 
fluyen y se fusionan con una pequeña masa pseudo- 
plasmodial central de mixamebas (Fig. 211A-C). Se 
han presentado pruebas poco concluyentes que de- 
muestran que al principio hay un flujo hacia una sola 
“célula iniciadora” (Sussman, 1952). Hay pruebas 
mucho más concluyentes de que el pseudoplasmodio 
resultante excreta una sustancia quimiotáctica (acra- 
sina) y que en etapas posteriores la acrasina no se dis- 
tribuye uniformemente por todo el pseudoplasmodio 
en desarrollo (Bonner, 1947, 1949). 

A medida que más y más mixamebas se unen al 
pseudoplasmodio se convierte en un cilindro erecto 
con un ápice redondeado (Fig. 211D). Este cilindro, 
que es el joven sorocarpo, es sésil en todas las especies 
excepto en D. discoideum. En esta etapa del desarrollo 
de D. discoideum el joven sorocarpo puede caer de 
lado y convertirse en un “pseudoplasmodio migrato- 
rio” que se mueve a una velocidad de aproximada- 
mente 1 mm. por hora. Después de moverse por una 
corta distancia el “pseudoplasmodio migratorio” se 
vuelve a poner erecto (Bonner, 1944; Raper, 1935, 
1939, 1940a, 1941; Raper € Fennell, 1952). Los soro- 
carpos jóvenes erectos tienen una diferenciación de 
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una columna axial de mixamebas que se convierte en 
el estipe (soróforo) del sorocarpo (Fig. 211F-H). El so- 
róforo se hace progresivamente más estrecho cuanto 
más alto crece, y en la porción superior puede haber 
una sola célula de ancho (Fig. 209B). En D. discoideum 
el soróforo en desarrollo pronto se reviste de una cu- 
bierta de celulosa y las mixamebas que lo componen 
se vacuolan y se asemejan a las células de la médula 
de las plantas vasculares (Raper €: Fennell, 1952). A 
medida que el soróforo crece hacia arriba, el soróge- 
no—la porción del pseudoplasmodio destinada a 
convertirse en esporas —comienza a subir vertical- 
mente en el soróforo (Fig. 2111-L). La opinión de que 
esto se debe principalmente al movimiento ameboide 





Fig. 210. Dictyostelium discoideum. A, esporas. B, mixa- 
mebas. 
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Fig. 211. Diagrama de las etapas sucesivas en el desarrollo del sorocarpo de Dictyostelium discoideum. A, mixame- 
bas antes de la agregación. B, comienzo de la agregación en un pseudoplasmodio. C, finalización de la agregación 
en un pseudoplasmodio. D-L, secciones verticales que muestran el desarrollo del pseudoplasmodio en un soro- 
carpo. D, antes de la migración. E, pseudoplasmodio migrante. F, comienzo del regreso a la condición erecta. G- 
H, antes y después del comienzo de la formación de la cubierta de celulosa del soróforo. I-L, elevación del soróge- 
no debido a la expansión de las mixamebas dentro de la cubierta del soróforo. M-N, Diagramas que muestran la 
relación entre las esporas (E.), el soróforo (S1, S2, 53) y el disco (D.) de un sorocarpo maduro con las regiones de 
un pseudoplasmodio migratorio. (D-L, basado en Raper és Fenell, 1952; M-N, basado en J. T. Bonner, 1944). 


de las mixamebas que la componen probablemente se 
sostiene en el caso de ciertas especies (Harper, 1926; 
Olive, 1902). Esto no explica el aumento en el caso de 
D. discoideum, donde la elevación del sorógeno se 
debe principalmente a la hinchazón de las células del 
soróforo encerradas en la cubierta de celulosa que se 
alarga verticalmente alrededor del soróforo (Raper éz 
Fennell, 1952). Cada mixameba en un sorógeno en la 
parte superior del soróforo se redondea, secreta una 
pared y se convierte en una espora. Colectivamente 
constituyen la porción fértil (soro) del sorocarpo (Fig. 
2090). 

El pseudoplasmodio de D. discoideum muestra una 
diferenciación en partes destinadas a desarrollarse en 
sorógeno, pie y disco basal desde la etapa de “plas- 
modio migratorio”. Esto se ha demostrado alimen- 
tando algunos pseudoplasmodios con bacterias rojas, 


alimentando otros pseudoplasmodios con bacterias 
incoloras, y luego injertando porciones anteriores in- 
coloras de pseudoplasmodios sobre porciones poste- 
riores rojas, o viceversa (Raper, 1940a). Esto demues- 
tra que la porción anterior del “pseudoplasmodio mi- 
gratorio” da origen al pie y que la porción posterior 
da origen al sorógeno y al disco basal del sorocarpo. 
La diferenciación también se ha demostrado por me- 
dio de tinciones vitales (Bonner, 1944). Esta investiga- 
ción ha demostrado que, si se considera arbitraria- 
mente que la porción anterior de un “pseudoplasmo- 
dio migratorio” consta de tres partes sucesivas, la 
parte más cercana al ápice da lugar a la base del soró- 
foro y la parte adyacente al futuro sorógeno da lugar 
al ápice del soróforo (Fig. 211M-N). El disco en la base 
del soróforo se deriva de la porción posterior extrema 
del “pseudoplasmodio migratorio”. 
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La unión gamética de las mixamebas se produce 
durante las primeras etapas del desarrollo del pseu- 
doplasmodio (Skupienski, 1918; Wilson, 1952). Los ci- 
gotos formados de esta manera son las únicas mixa- 
mebas diploides en el ciclo vital y sus núcleos se divi- 
den meióticamente al principio del desarrollo del so- 
rocarpo (Wilson, 1952). Los cultivos que se cree que 
se derivan de esporas individuales o de una sola mi- 
xameba de Dictyostelium no arrojan luz sobre la cues- 
tión de si un pseudoplasmodio es homotálico o hete- 
rotálico (Sussman, 1951, 1952). 
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La división Eumycophyta incluye todos los hon- 
gos con una pared celular definida en todas las etapas 
del desarrollo vegetativo. La mayoría de los géneros 
tienen el tipo de talo filamentoso ramificado conocido 
como micelio en el que un solo filamento o ramifica- 
ción se denomina hifa. El micelio puede consistir en 
una sola célula plurinucleada (un cenocito) en la que 
no hay septos transversales; o puede ser pluricelular 
y estar compuesto de células uni-, bi- o plurinuclea- 
das. Las diversas hifas de un micelio pueden encon- 
trarse en una masa amorfa afelpada, o pueden entre- 
lazarse para formar una masa macroscópica de forma 
definida. En este último caso, el micelio es general- 
mente pluricelular con todas o algunas de las hifas 
compactadas en un tejido pseudoparenquimatoso. 
No presentan pigmentos fotosintéticos y el micelio es 
saprofito o parásito. 

En algunos de los géneros unicelulares más sim- 
ples, el talo entero produce esporas o gametos. En la 
gran mayoría de los géneros, solo una porción del ta- 
lo produce esporas o gametos y el resto del talo per- 
manece en estado vegetativo. Las esporas se forman 
generalmente dentro de esporangios de forma distin- 
tiva; y los gametos se forman dentro de gametangios 
de forma igual o diferente a los esporangios de la es- 
pecie. 

Según una estimación cautelosa, hay aproximada- 
mente 3.700 géneros y 36.000 especies (Ainsworth é: 
Bisby, 1950). Algunas especies son estrictamente pa- 
rásitas, otras estrictamente saprófitas, algunas son 
parásitas en una etapa de desarrollo y saprófitas en 
otra, y otras especies pueden crecer o bien saprófitas 
o bien parásitas. Cuando es parásito, el hospedante 
puede ser una planta o un animal. Las plantas parasi- 
tadas por eumicofitas van desde las algas más sim- 
ples hasta las angiospermas más avanzadas. En algu- 
nos casos, una especie particular de hongo está res- 
tringida a una sola especie hospedante; en otros, pue- 
de ser parásito de varios hospedantes distantemente 
relacionados. Unas pocas especies saprofitas son 
acuáticas, pero la gran mayoría son terrestres y crecen 
en el suelo o sobre los restos de plantas o animales. 


Evolución de las Eumicofitas. 255 
Clasificación. 255 


Esporas 


La reproducción asexual se efectúa mediante una 
amplia variedad de esporas. Algunas esporas se for- 
man directamente sobre o dentro de hifas especializa- 
das o no especializadas; otras se forman dentro de es- 
porangios en números definidos o indefinidos. Cier- 
tos tipos de esporas (como ascosporas y basidiospo- 
ras) se forman en un momento específico del ciclo vi- 
tal y su formación es inmediatamente precedida por 
la meiosis. La discusión de los diversos tipos de espo- 
ras se pospondrá hasta los capítulos siguientes. 


Reproducción Sexual 


Se sabe o se presume que todas las eumicofitas, ex- 
cepto los deuteromicetes (Fungi Imperfecti), tienen 
un ciclo vital en el que existe una unión de gametos o 
de núcleos de gametos. Al igual que otras plantas, la 
reproducción sexual de las eumicofitas implica dos 
procesos distintos. Primero se produce una fusión 
(plasmogamia) de dos protoplastos uninucleados o 
plurinucleados del sexo opuesto. En el segundo pro- 
ceso (cariogamia) dos núcleos del sexo opuesto se 
unen en pares para formar un núcleo con un número 
diploide de cromosomas. En algunas eumicofitas, la 
cariogamia se lleva a cabo en el protoplasto produci- 
do por la plasmogamia; en otras eumicofitas no hay 
cariogamia en el protoplasto producido por la plas- 
mogamia y da lugar a una secuencia de generaciones 
de células binucleadas en las que hay dos núcleos de 
sexo opuesto. Eventualmente tales eumicofitas for- 
man una célula especial en la que se produce la cario- 
gamia. 

En la reproducción sexual de todos los ficomicetes 
y ciertos ascomicetes, la cariogamia se lleva a cabo en 
el protoplasto producido por la plasmogamia. En 
estos hongos, los dos protoplastos que se fusionan se 
conocen como gametos. Los ficomicetes muestran la 
misma diferenciación progresiva de gametos que se 
encuentra en las algas como las clorofitas y feofitas. 
El tipo más primitivo de unión gamética es la isoga- 
mia: la fusión de dos gametos de igual tamaño. En los 
ficomicetes isógamos, los gametos suelen ser zooga- 
metos flagelados, aunque pueden ser aplanogametos 
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no flagelados. Una condición algo anterior a la isoga- 
mia es la unión de dos gametos móviles de tamaño 
desigual (anisogamia). Entre los hongos anisógamos, 
el mayor de los dos gametos es femenino y el menor 
es masculino. La condición más avanzada en la dife- 
renciación de los gametos es la oogamia. Aquí, el ga- 
meto femenino (el óvulo) es siempre grande, no fla- 
gelado e inmóvil. El gameto masculino es siempre 
mucho más pequeño que el óvulo, y puede ser un ga- 
meto móvil flagelado (anterozoide) o un aplanoga- 
meto ameboide no flagelado. Al igual que en el caso 
de las algas verdes y pardas, se ha producido una 
evolución de la isogamia a la oogamia en líneas filéti- 
cas independientes entre los ficomicetes. 

Los gametos de los ficomicetes suelen formarse 
dentro de células especiales, los órganos sexuales. En 
sentido estricto, todas esas células deberían llamarse 
gametangios, pero el término gametangio se aplica 
generalmente a los órganos sexuales de las especies 
isógamas y anisógamas. Entre las especies oógamas, 
el gametangio masculino se llama anteridio y al fe- 
menino se le llama oogonio. 

En los ficomicetes, la célula formada por la unión 
de dos gametos es un cigoto* y es una célula en la que 
a la plasmogamia le sigue la cariogamia. La mayoría 
de los ficomicetes tienen cigotos de paredes gruesas 
que entran en un período de reposo antes de germi- 
nar. Aunque se ha demostrado que son relativamente 
pocos, es muy probable que el núcleo diploide de ta- 
les cigotos se divida meióticamente antes o en el mo- 
mento en que germina un cigoto. Algunos ficomice- 
tes forman cigotos de paredes delgadas que germinan 
inmediatamente, y en al menos un caso (Allomyces) el 
núcleo diploide no se divide meióticamente. 

Los ascomicetes no forman gametos móviles. En 
la mayoría de ellos se produce una plasmogamia en- 
tre un pequeño gameto masculino y un gran gameto 
femenino. Los gametos masculinos suelen ser esper- 
macios producidos individualmente dentro de los ór- 
ganos sexuales masculinos (anteridios), pero los pro- 
toplastos de ciertas esporas también pueden funcio- 
nar como gametos masculinos. Los órganos sexuales 
femeninos de estos ascomicetes son un ascogonio. En 
estos ascomicetes la plasmogamia no es seguida por 
la cariogamia. En su lugar, se produce una secuencia 
de células binucleadas que eventualmente dan lugar 
a una célula especial (asca) en la que se produce la ca- 
riogamia y la meiosis. 

Los basidiomicetes no forman órganos sexuales, 
sin embargo, hay lo que en efecto es la unión gaméti- 
ca. En su unión gamética hay una plasmogamia entre 
los protoplastos de dos células vegetativas o entre el 
protoplasto de una espora y una célula vegetativa. 
Aquí, también, la plasmogamia no es seguida por la 
cariogamia en los dos protoplastos unidos. Al igual 
que los ascomicetes, la célula binucleada resultante 
da lugar a una secuencia de células binucleadas que 
finalmente forman una célula especial (basidio) en la 


* Algunos botánicos, especialmente los micólogos, prefie- 
ren el término cigospora para los cigotos producidos de for- 
ma isógama y anisógama, y o0ospora para los cigotos pro- 
ducidos de forma oógama. 
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que se produce la cariogamia y la meiosis. 
Origen de los Eumicetes 


Hay dos escuelas de pensamiento conflictivas en 
cuanto al origen de los eumicetes. Según una escuela, 
han evolucionado a partir de las algas; según la otra 
escuela, se derivan de los protozoos. 

Quienes creen en un origen algal sostienen que las 
eumicofitas son algas que han perdido sus pigmentos 
fotosintéticos y, por lo tanto, han pasado de un modo 
de nutrición autótrofo a uno heterótrofo. Piensan que 
este cambio en el metabolismo también se ha visto 
acompañado de alguna modificación de los órganos 
reproductivos sexuales y asexuales de la ascendencia 
de las algas. Los defensores del origen algal piensan 
que ha sido polifilético, los ficomicetes procedentes 
de una clase de algas y los ascomicetos de otra. Se 
suele pensar que los basidiomicetes se derivan de los 
ascomicetes. El presunto origen algal de los ficomice- 
tes se muestra en la traducción literal (hongos algales) 
del nombre dado a los ficomicetes cuando la clase 
(Phycomycetae) fue establecida por DeBary (citado 
en Fuckel, 1869-1875). 

Muchos botánicos partidarios de un origen algal 
piensan que los ficomicetes se derivan de las clorofí- 
ceas de la división Chlorophyta, y probablemente de 
un miembro sifonáceo de esa clase. Quienes postulan 
un origen a partir de las clorofíceas pasan por alto el 
hecho de que existen diferencias fundamentales entre 
los ficomicetes y las clorofíceas conocidas que carecen 
regularmente de clorofila. Las clorofíceas saprofitas y 
parásitas incoloras acumulan regularmente almidon 
como carbohidrato de reserva, al igual que las clorofí- 
ceas con clorofila. Por otro lado, los ficomicetes nunca 
forman almidón. También hay diferencias funda- 
mentales en la posición y estructura de los flagelos de 
ambos grupos. Las células en enjambre de las clorofí- 
ceas siempre tienen sus flagelos en el extremo ante- 
rior y sus células biflageladas en enjambre tienen am- 
bos flagelos morfológicamente iguales. Las células en 
enjambre de algunos ficomicetes son uniflagelados y 
los de otros son biflagelados. La mayoría de los fico- 
micetes cuyas células en enjambre tienen un solo fla- 
gelo lo llevan en el extremo posterior y los que tienen 
un flagelo anterior parecen tener uno barbulado. Los 
ficomicetes que producen células biflageladas en en- 
jambre tienen los dos flagelos en la parte anterior 
pero son morfológicamente diferentes. Dado que el 
metabolismo y el tipo de flagelación se consideran ca- 
racteres de gran importancia entre las algas, no es im- 
probable que lo mismo ocurra con los hongos. Por 
estas razones, parece muy improbable el origen de los 
ficomicetes a partir de las clorofíceas. 

Debido a la gran similitud de sus órganos sexua- 
les, se ha pensado que los ficomicetes oógamos (“oo- 
micetes”) están relacionados con las xantofíceas 0ó- 
gamas como Vaucheria (DeBary, 1881; Gáumann, 
1949; von Tavel, 1892). También se ha sostenido que 
los primeros ficomicetes que evolucionaron fueron 
los “oomicetes” y que éstos, a su vez, dieron origen a 
los quítridos y alos “zigomicetes” (ficomicetes isóga- 
mos aplanogámicos) (DeBary, 1881). Según otra inter- 


pretación sobre el origen algal, los ficomicetes surgie- 
ron de algún miembro unicelular cocoide de las xan- 
tofíceas (Bessey, 1942). Esta forma ancestral pronto 
dio lugar a dos tipos divergentes de ficomicetes, uno 
produciendo células uniflageladas en enjambre, el 
otro produciendo células biflageladas en enjambre. 
La similitud en la estructura distintiva de las células 
en enjambre de las xantofíceas y las células biflagela- 
das en enjambre de los ficomicetes biflagelados y la 
presencia de celulosa en las paredes celulares de am- 
bos son argumentos sólidos para esta teoría. Por otra 
parte, la posición posterior del flagelo único de los 
ficomicetes uniflagelados y la falta de celulosa en sus 
paredes celulares parecen indicar que los dos tipos no 
son divergentes de un ancestro común. Así pues, 
existe la posibilidad de que los ficomicetes sean poli- 
filéticos e incluyan una serie derivada de un ancestro 
algal y una serie derivada de un ancestro protozoario. 

Muchos de los que creen en el origen algal de los 
eumicofitas piensan que los ascomicetes se derivan 
inmediatamente de las algas rojas. Esta opinión se 
basa en las sorprendentes similitudes en la estructura 
de los órganos sexuales y las estructuras desarrolla- 
das después de la unión gamética en los ascomicetes 
y las Florideae. Sin embargo, hay razones igualmente 
válidas para pensar que los rasgos reproductivos dis- 
tintivos comunes a ambos grupos han evolucionado 
a lo largo de líneas filéticas independientes. 

Un número considerable de estudiosos de la filo- 
genia de los hongos piensan que surgieron de proto- 
zoos (Atkinson, 1909; Cavers, 1915; Cook, 1928; Dan- 
geard, 1886, 1903; Fischer, 1892; Scherfell, 1925). La 
evolución de un protozoo en un hongo (ficomicete) 
implicó un cambio en la fase dominante del ciclo vi- 
tal. Entre los protozoos, la fase flagelada desnuda es 
dominante y la fase inmóvil con pared (ciste) es más 
o menos transitoria. Entre los hongos, la fase inmóvil 
con presencia de paredes es de larga duración y la 
fase flagelada desnuda es transitoria. Se cree que los 
primeros ficomicetes evolucionaron a partir de proto- 
zoos de tipo no hifal (quítridos) y que éstos evolucio- 
naron a tipos hifales con un micelio extenso. La idea 
de que la evolución a partir de los protozoos ha sido 
polifilética fue enunciada por primera vez claramente 
por Scherffel (1925) cuando sostuvo que los protozo- 
os uniflagelados dieron lugar a una serie entre los 
ficomicetes, y los protozoos biflagelados dieron lugar 
a otra serie. En cuanto a los ficomicetes un solo flagelo 
posterior, la falta de tales células en enjambre entre 
las algas y la frecuente aparición de este enjambre en- 
tre los protozoos son argumentos a favor de este pun- 
to de vista. Es posible que anteriormente los protozo- 
os biflagelados hayan dado lugar a los ficomicetes 
con células biflageladas en enjambre, pero también 
existe la posibilidad de que hayan surgido de las xan- 
tofíceas. Todos los que creen en el origen de los fico- 
micetes a partir de los protozoos piensan que los as- 
comicetes se han derivado de los ficomicetes. 


Evolución de las Eumicofitas 


Las eumicofitas son una serie muy antigua y se 
han encontrado indudables ficomicetes desde el De- 


vónico (Kidston € Land, 1921). Muchos hongos fósi- 
les se conocen de períodos posteriores al Devónico 
pero —como en el caso de las algas —el registro fósil 
no arroja información sobre la evolución de los hon- 
gos. 

Independientemente de sus opiniones sobre el ori- 
gen de los hongos, los micólogos son casi unánimes 
en cuanto a la colocación de los quítridos (en sentido 
amplio) en la parte inferior de la serie de los ficomice- 
tes. Los quítridos son en su mayoría hongos acuáticos 
con un talo unicelular más o menos globoso, y a me- 
nudo con todo el talo volviéndose fértil y producien- 
do células en enjambres. Se cree que los ficomicetes 
miceliales, cuyas células uniflageladas en enjambre 
tienen un solo flagelo posterior, han evolucionado a 
partir de quítridos con células en enjambres de tipo 
similar; y se cree que los ficomicetes con enjambres 
de células de dos flagelos anteriores han surgido a 
partir de quítridos con este tipo de enjambres. En am- 
bas series de ficomicetes miceliales se ha producido 
una evolución progresiva hacia la oogamia. Los fico- 
micetes isógamos aplanogámicos (“zigomicetes”) es- 
tán probablemente atrasados con respecto a las for- 
mas 0ógamas aplanogámicas. 

Si se rechaza el origen de los ascomicetes a partir 
de las algas rojas, se debe buscar el origen de los asco- 
micetes entre los ficomicetes aplanógamos. Según 
este origen, los ascomicetes más primitivos son los 
que tienen una fusión de dos células para formar una 
asca solitaria. Los ascomicetes más avanzados tienen 
una hifa o hifas binucleadas ramificadas que salen de 
un cigoto y una producción de una asca en el ápice de 
cada ramificación. 

El basidio, el rasgo característico de los basidiomi- 
cetes, probablemente surgió por la modificación de la 
asca. También es probable que esta modificación se 
haya producido entre los ascomicetes con hifas binu- 
cleadas (dicarióticas) que producen ascas. Los basi- 
diomicetes más primitivos parecen ser aquellos en los 
que el basidio es indiviso. La evolución de este tipo 
parece haber sido en dos direcciones, una caracteriza- 
da por un basidio dividido verticalmente, la otra por 
un basidio dividido transversalmente. 


Clasificación 


Durante mucho tiempo los eumicetes se han divi- 
dido en cuatro clases. Estos son: Phycomycetae, Asco- 
mycetae, Basidiomycetae y Deuteromycetae (Fungi Imper- 
fecti). No hay desacuerdo sobre los géneros que deben 
asignarse a los tres últimos, pero sí sobre los que de- 
ben colocarse en los ficomicetes. La mayoría de los 
micólogos incluyen todos los llamados “hongos infe- 
riores” en los ficomicetes, pero hay algunos que colo- 
can algunos de ellos en una clase separada llamada 
Archimycetae. Como se delimitó por primera vez, esta 
clase incluía los quítridos uni- y biflagelados en los 
que todo el cuerpo vegetativo forma células en en- 
jambre, y los Plasmodiophorales (Gáumann, 1926; 
Gáumann é Dodge, 1928). Otros también incluyen a 
las mixomicofitas y algunos de los ficomicetes hifales 
en la clase Archimycetae (Cook, 1928; Langeron, 
1952). La práctica habitual de incluir todos los quítri- 
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dos entre los ficomicetes muestra sus relaciones me- 
jor que una segregación de ellos en una clase especial. 
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Los ficomicetes se diferencian de las otras clases 
de eumicofitas por el hecho de que sus esporangios 
contienen un número indefinido de esporas. La re- 
producción sexual también es distintiva. A diferencia 
de otras eumicofitas, el cigoto formado por la unión 
de dos gametos fusiona los dos núcleos de los game- 
tos y desarrolla una pared. En la mayoría de los géne- 
ros, el cigoto es de paredes gruesas y no germina in- 
mediatamente; pero hay géneros en los que es de pa- 
redes finas y germina poco después de formarse. El 
talo de la mayoría de los ficomicetes es una única cé- 
lula plurinucleada, pero hay géneros en los que es re- 
gularmente pluricelular. 

Según una estimación reciente, hay unos 240 géne- 
ros y 1.100 especies (Ainsworth €: Bisby, 1950). 


Ecología 


Algunos ficomicetes son estrictamente saprofitos, 
algunos son estrictamente parásitos y otros son sa- 
profitos o parásitos facultativos. La mayoría de los 
géneros son hongos acuáticos. La mayoría de las es- 
pecies de parásitos acuáticos parasitan las algas u 
otros ficomicetes acuáticos y —en la gran mayoría de 
los casos —cada especie se limita a un hospedante es- 
pecífico. Los saprofitos acuáticos se encuentran con 
mayor frecuencia en los restos vegetales o en los res- 
tos muertos de peces e insectos. 

Los ficomicetes saprofitos no acuáticos crecen en 
el suelo o en restos muertos de plantas y animales. 
Las especies parásitas no acuáticas se encuentran en 
varias angiospermas. Las formas terrestres saprófitas 
rara vez son evidentes en la naturaleza y sólo se hacen 
evidentes cuando se aíslan del suelo mediante técni- 
cas apropiadas. También se han aislado del suelo un 
número considerable de especies que en un momento 
dado se creía que eran estrictamente acuáticas. 
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Estructura Vegetativa 


Los talos de la mayoría de los ficomicetes son uni- 
celulares y plurinucleados. Van desde pequeñas célu- 
las globosas hasta micelios tubulares profusamente 
ramificados capaces de una extensión indefinida. Al- 
gunos géneros unicelulares son holocárpicos donde 
todo el protoplasto se divide en esporas o gametos; 
otros son eucárpicos, con la parte fértil distinta de la 
parte vegetativa. En las formas eucárpicas, la antigua 
porción vegetativa forma paredes transversales y se 
vuelve pluricelular, o se pueden formar paredes 
transversales en porciones vegetativas de las prime- 
ras etapas del desarrollo del micelio. 

Los protoplastos de todos los ficomicetes están 
completa o incompletamente rodeados por una pared 
definida. Cuando se determina mediante pruebas mi- 
croquímicas, la pared parece estar compuesta exclusi- 
vamente de quitina fúngica o de celulosa, pero los 
análisis químicos muestran que las paredes con quiti- 
na fúngica también pueden contener celulosa (Foster, 
1949). La quitina fúngica es una acetilglucosamina 
con la fórmula empírica (C22H54N4O»1)x (Foster, 1949). 
Los estudios mediante pruebas microquímicas y ra- 
yos X muestran que el tipo de pared celular es carac- 
terístico de una orden. Los Blastocladiales, Chytridia- 
les, Mucorales y Entomophthorales tienen paredes de 
quitina fúngica; los Lagenidiales, Saprolegniales, 
Leptomitales y Peronosporales tienen paredes de ce- 
lulosa (Frey, 1950; Nabel, 1939; von Wettstein, 1921; 
van Wisselingh, 1898). Se ha considerado que la natu- 
raleza de la pared celular es importante para determi- 
nar las relaciones filogenéticas entre los ficomicetes 
(Nabel, 1939; von Wettstein, 1921). 

El protoplasto dentro de la pared celular suele es- 
tar vacuolado; y ya sea con numerosas vacuolas pe- 
queñas, o con una gran vacuola central y el citoplas- 
ma restringido a una sola capa interna de la pared ce- 
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lular. Las reservas de alimentos que se acumulan en 
el protoplasto suelen ser diminutas gotas de aceite 
que yacen en el citoplasma. La mayoría de los géneros 
son plurinucleados con un gran número de núcleos 
pequeños. Los núcleos tienen una estructura similar 
a los de otras divisiones del reino vegetal y su modo 
de división es el mismo. 


Reproducción Asexual 


La reproducción asexual de los ficomicetes se rea- 
liza por medio de zoosporas o aplanosporas. Normal- 
mente un talo produce sólo un tipo de espora, pero 
hay casos en los que produce ambos tipos de ellas. En 
los géneros holocárpicos, todo el protoplasto se en- 
cuentra dividido en un gran e indefinido número de 
esporas. En los géneros eucárpicos, las esporas se for- 
man en esporangios que frecuentemente son trans- 
portados en forma terminal en hifas especiales (espo- 
rangióforos). El número de esporas dentro de un es- 
porangio es siempre indefinido y, según el género, 
grandes o pequeñas. 

Las zoosporas de los ficomicetes no tienen pare- 
des y son uniflageladas o biflageladas. La mayoría de 
los géneros uniflagelados tienen el flagelo en el extre- 
mo posterior, pero también hay géneros donde es an- 
terior. Los géneros biflagelados pueden llevar sus fla- 
gelos en el extremo anterior, o pueden llevarlos late- 
ralmente. En cualquier caso, un flagelo (el anterior) 
apunta hacia adelante y el otro (el posterior) hacia 
atrás. Técnicas especiales de tinción, iluminación de 
campo oscuro y el microscopio electrónico muestran 
que un flagelo puede ser liso o barbulado. En las zo- 
osporas con un solo flagelo posterior, el flagelo es 
liso; y en las zoosporas con un solo flagelo anterior, el 
flagelo es barbulado (Couch, 1941). El flagelo anterior 
de las zoosporas biflageladas es barbulado y el flage- 
lo posterior es liso (Fig. 212) (Couch, 1941; Manton et 
al., 1951; VIk, 1939). 

Los cuerpos reproductivos asexuales de los Pero- 
nosporales y de los Enteromophthorales se parecen 





Fig. 212. Zoosporas de los ficomicetes. A, Nowakows- 
kiella elegans. B, Saprolegnia ferax. (Redibujado de Couch, 
1941). 
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superficialmente a los conidios de los ascomicetes y 
se denominan frecuentemente conidios. Se despren- 
den y dispersan de la misma manera que los conidios 
de ascomicetes, pero el protoplasto de los conidios en 
germinación de muchos Peronosporales se dividen 
en zoosporas. Tales conidios son esencialmente de 
naturaleza esporangial y más propiamente llamados 
conidiosporangios. Los extremos hinchados de los 
esporangióforos de ciertos Mucorales también tienen 
excrecencias globosas a cilíndricas que se asemejan a 
los conidios. Sin embargo, en los casos en los que es- 
tas excrecencias contienen una o pocas aplanosporas 
son evidentemente de naturaleza esporangjal y por lo 
tanto se denominan esporangiolos (Fig. 235). 


Reproducción Sexual 


La reproducción sexual de los ficomicetes se efec- 
túa mediante la unión de gametos. Los ficomicetes se 
diferencian de otras clases de eumicofitas en que la 
cariogamia (fusión de núcleos de gametos) se produ- 
ce poco después de la plasmogamia (fusión de game- 
tos). 

Un ficomicete puede ser homotálico con un solo 
talo que produce gametos masculinos y femeninos, o 
puede ser heterotálico con un solo talo que produce 
sólo gametos masculinos o sólo femeninos. La cues- 
tión de si una especie particular es homotálica o hete- 
rotálica sólo puede resolverse mediante cultivos pu- 
ros, cada uno de ellos derivado de una única espora. 

Algunos quítridos son holocárpicos: con todo el 
talo produciendo gametos. Otros quítridos y todos 
los ficomicetes miceliales son eucárpicos: con la pro- 
ducción de gametos restringida a los órganos sexua- 
les (gametangios) de forma distintiva. No importa 
cuán formados estén, los tipos de unión gamética 
caen en dos categorías generales; aquellos en los que 
uno o ambos gametos de una pareja en unión son 
zoogametos flagelados, y aquellos en los que hay una 
unión de dos aplanogametos no flagelados. 

En las especies con zoogametos, el tipo más primi- 
tivo de unión gamética es la fusión de dos gametos de 
igual tamaño. Una condición algo anterior a esta iso- 
gamia es la unión de dos zoogametos de tamaño desi- 
gual (anisogamia). Los zoogametos de las especies 
isógamas y anisógamas suelen conservar sus flagelos 
cuando se unen y el cigoto permanece móvil durante 
un corto tiempo antes de que desaparezcan los flage- 
los y la secreción de una pared. En casos excepciona- 
les, como en el caso de Rhizophydium (Fig. 217A-B), un 
gameto de una pareja que se fusiona pierde su flagelo 
antes de que los dos se unan y así el cigoto queda in- 
móvil desde el principio. El tipo más avanzado de 
unión gamética (oogamia) es una unión de un peque- 
ño gameto masculino flagelado (anterozoide) con un 
gran gameto femenino no flagelado (óvulo). Entre los 
ficomicetes zoogaméticos, la voogamia se da en ciertos 
géneros de los Monoblepharidales. En ellos, como en 
otros ficomicetes oógamos, el gametangio masculino 
se llama anteridio y el femenino se llama oogonio. En 
los Monoblepharidales oógamos, el flagelo del ante- 
rozoide puede desaparecer en el momento de la 
unión gamética (Sparrow, 1933) o puede persistir y el 


cigoto nada por un corto tiempo (Sparrow, 1940; 
Springer, 1945). 

Los ficomicetes aplanógamos pueden ser isóga- 
mos u 0ógamos. Las especies isógamas generalmente 
tienen gametos plurinucleados, y las oógamas gene- 
ralmente tienen óvulos con un solo núcleo. Las espe- 
cies oógamas pueden tener un solo óvulo dentro del 
oogonio; o un oogonio puede contener varios óvulo, 
cada uno de los cuales suele ser fertilizado. 

No importa cuán formados estén, los cigotos de la 
mayoría de los ficomicetes desarrollan una pared 
gruesa y entran en un período de descanso. Se ha ob- 
servado una unión de núcleos de gametos en muchas 
especies, pero sólo en unas pocas se ha estudiado ci- 
tológicamente la división del núcleo diploide. Las 
pruebas disponibles indican que la división del nú- 
cleo diploide de los cigotos de paredes gruesas es me- 
iótica (Blackwell, 1943; Claussen, 1908; Cutter, 1942; 
Kusano, 1912; Laibach, 1927; Ziegler, 1953). En el mo- 
mento de la germinación, el protoplasto del cigoto en 
reposo de paredes gruesas se divide en varias zoos- 
poras, o pueden no formarse zoosporas y el cigoto en 
germinación forma una hifa directamente. 

Hay unas pocas especies zoógamas donde el cigo- 
to es de paredes delgadas y germina inmediatamente. 
El estudio citológico de uno de ellos muestra que la 
división del núcleo diploide es mitótica y que la me- 
iosis se produce en otro momento del ciclo vital (Wil- 
son, 1952). 


Ciclo Vital de los Ficomicetes 


Es muy probable que la mayoría de los ficomicetes 
tengan una división meiótica de los núcleos diploides 
de los cigotos antes o en el momento en que éstos ger- 
minan. Si estas especies tienen un micelio plurinucle- 
ado y un cigoto uninucleado, el ciclo vital es compa- 
rable al de las algas verdes en el que una generación 
haploide de muchas células alterna con una fase di- 
ploide de una sola célula. Al igual que estas algas ver- 
des, la generación haploide de los ficomicetes puede 
ser reduplicada por medio de esporas; y el ciclo vital 
puede consistir en una sucesión de generaciones ha- 
ploides antes de que se produzca la formación de la 
fase diploide. 

Algunos de los Blastocladiales y Monoblepharida- 
les tienen una alternancia definida de generaciones 
sexuales y asexuales plurinucleadas. Las especies con 
un ciclo vital del tipo Euallomyces tienen una alternan- 
cia isomórfica del gametofito y el esporofito idénti- 
cos, en la que puede haber una reduplicación del es- 
porofito (Emerson, 1950). Las especies de Allomyces 
con este tipo de ciclo vital tienen un esporofito diploi- 
de que puede producir zoosporas tanto haploides co- 
mo diploides (Wilson, 1952). Las zoosporas haploides 
se convierten en gametofitos y las diploides en espo- 
rofitos (Couch, 1945; Couch €: Whiffen, 1942; McCra- 
nie, 1942; Teter, 1944). En el ciclo vital del tipo Cysto- 
genes se produce una alternancia heteromórfica de un 
esporofito grande plurinucleado y un pequeño game- 
tofito —similar a un ciste —que produce un pequeño 
número de gametos (generalmente cuatro). Las espe- 
cies de Allomyces con el tipo de ciclo vital de Cystoge- 


nes tienen un ciclo nuclear similar al del tipo de Eua- 
llomyces. 


Evolución de los Ficomicetes 


Parece que se han establecido tempranamente dos 
líneas divergentes entre los ficomicetes con cuerpos 
reproductivos flagelados. Ambas líneas se parecen en 
cuanto a la progresión del talo de tipo quitridiáceo a 
micelial. Se diferencian de la siguiente manera: Una 
línea tiene células en enjambre con un solo flagelo 
posterior, paredes celulares con predominio de quiti- 
na fúngica, y con reproducción sexual generalmente 
por medio de zoogametos. La otra línea tiene células 
en enjambre con dos flagelos anteriores dimórficos, 
paredes celulares compuestas exclusivamente de ce- 
lulosa, y aplanogametos que son siempre oógamos. 
El progreso filogenético en la serie de los uniflagela- 
dos es principalmente el de un avance de la isogamia 
a la oogamia. El progreso filogenético en la serie de 
los biflagelados es principalmente el de una diferen- 
ciación de los esporangios a un tipo conidial, y una 
reducción del número de óvulos dentro del oogonio. 

Hay una tercera serie de ficomicetes donde nunca 
se forman enjambres de células flageladas, y donde la 
reproducción sexual es isógama y aplanógama. La 
aplanogamia sugiere una derivación de los miembros 
aplanógamos de la serie de biflagelados, pero el he- 
cho de que las paredes celulares estén compuestas de 
quitina fúngica en lugar de celulosa hace que esto pa- 
rezca cuestionable. 


Clasificación 


El sistema de Brefeld (1881) —con una segregación 
primaria de los ficomicetes en los oomicetes y zigomi- 
cetes —fue seguido de manera bastante general hasta 
hace aproximadamente un cuarto de siglo. Incluso 
hoy en día, algunos micólogos todavía reconocen es- 
tos dos grupos y les dan el rango de subclases. Cuan- 
do esto se hace, la práctica habitual es incluir todas 
las formas isógamas aplanógamas entre los zigomice- 
tes; e incluir todos los demás ficomicetes entre los oo- 
micetes, o segregar los quítridos de los oomicetes. La 
colocación de todos los ficomicetes oógamos en la 
misma subclase es decididamente artificial y oculta el 
hecho de que el carácter primario (oogamia) se ha ori- 
ginado en líneas filéticas independientes entre los fi- 
comicetes. Lo mismo ocurre, pero de forma más limi- 
tada, cuando todas las formas isógamas aplanógamas 
se colocan en la misma subclase. 

Según la estructura de las células reproductoras, 
los ficomicetes pueden ser segregados en tres grandes 
grupos: uno con enjambres de células con un solo 
flagelo posterior, otro con enjambres de células con 
dos flagelos anteriores y un tercer grupo en el que no 
se producen enjambres de células flageladas. Estos 
tres grupos difieren lo suficiente como para ser consi- 
derados subclases. El grupo con los enjambres de cé- 
lulas con un solo flagelo posterior ha sido llamado 
Uniflagellatae, y el de las células biflageladas, Bifla- 
gellatae (Sparrow, 1943). El grupo que carece de espo- 
ras O gametos flagelados se ha llamado Aplanatae 
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(Alexopoulos, 1952), pero un nombre más coherente 
con el que se le ha dado a otros grupos sería Aflage- 
llatae. 

También hay unos pocos quítridos, los Hypho- 
chytriales (Anisochytridiales), en los que hay un solo 


flagelo anterior barbulado. Como la relación de esta 
orden con los otros ficomicetes con los enjambres de 
células flageladas es incierta, es mejor considerarlo 
como una orden de dudosa posición sistemática. 


SUBCLASE UNIFLAGELLATAE 





Los talos de los miembros de esta subclase tienen 
paredes celulares en las que predomina la quitina 
fúngica aunque puede haber algo de celulosa. El talo 
puede ser holocárpico o eucárpico. La mayoría de los 
géneros forman zoosporas y éstas son siempre unifla- 
geladas, y siempre con un flagelo posterior liso. La 
reproducción sexual puede ser isógama, anisógama u 
oógama. Los gametos móviles son uniflagelados: el 
flagelo es llevado de la misma manera que en las zo- 
osporas. 

Hay unos 85 géneros y 450 especies. Estos están 
segregados en las siguientes tres órdenes: Chytridia- 
les, Blastocladiales y Monoblepharidales. En las pági- 
nas siguientes los Chytridiales están delimitados se- 
gún los que excluyen de la orden a los quítridos cuyas 
células en enjambre tienen dos flagelos (Couch, 1941; 
Scherffel, 1925; Sparrow, 1942) y a los quítridos cuyas 
células en enjambre tienen un solo flagelo anterior 
(Karling, 1943). 


ORDEN CHYTRIDIALES 


Los Chytridiales incluyen aquellos en los que el 
talo nunca es un verdadero micelio. El talo puede ser 
holocárpico o eucárpico, y cuando es eucárpico pue- 
de tener la porción vegetativa que consiste en un sis- 
tema rizoidal ramificado (rizomicelio) sin una pared 
celular. Las paredes celulares son de quitina fúngica 
y a veces con algo de celulosa. La reproducción ase- 
xual se realiza por medio de zoosporas con un solo 
flagelo liso posterior. La reproducción sexual se reali- 
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za mediante la unión isógama de los zoogametos o 
mediante la unión isógama o anisógama de los apla- 
nogametos. 

La orden incluye unos 75 géneros y 400 especies. 
Según la opinión sobre las relaciones, éstas han sido 
segregadas en nueve (Sparrow, 1943) o en siete fami- 
lias (Whiffen, 1944). 

Las Chytridiales son predominantemente acuáti- 
cas, pero hay especies parásitas de las plantas vascu- 
lares terrestres. Las especies acuáticas pueden ser pa- 
rásitas o saprófitas. Si son parásitos, son en su mayo- 
ría parásitos de las algas o de otros ficomicetes acuáti- 
cos. En relación con el hospedante, el talo puede ser 
epibiótico por estar situado fuera del mismo, o puede 
ser endibiótico por estar situado totalmente dentro 
de una o varias células del anfitrión. El talo puede ser 
monocéntrico: con un solo cuerpo reproductivo, o 
puede ser policéntrico: con más de un cuerpo repro- 
ductivo. Los dos primeros quítridos descritos en las 
páginas siguientes ejemplifican los géneros holocár- 
picos monocéntricos y policéntricos; los otros ejem- 
plifican los géneros eucárpicos monocéntricos y poli- 
céntricos. 

Olpidium, un género con unas 25 especies, crece en 
una amplia variedad de anfitriones; incluyendo 
algas, hongos acuáticos, granos de polen y células 
epidérmicas de plantas vasculares. El talo es endobió- 
tico, holocárpico y monocéntrico. La especie más in- 
vestigada es O. viciae, un parásito que infecta las célu- 
las epidérmicas de las hojas y los tallos de Vicia uniju- 
ga. Las sucesivas generaciones de talos formados du- 





Fig. 213. Olpidium viciae. A-B, etapas en el desarrollo de los “esporangios de verano”. C, liberación de los zooides 


de las “esporas de verano” (Redibujado de Kusano, 1912). 
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Fig. 214. Olpidium viciae, unión gamética y desarrollo de los “esporangios de invierno”. A, unión gamética. B-D, 
germinación de los cigotos. E-F, etapas de hibernación antes y después de la unión de los núcleos. G, etapa pluri- 
nucleada justo antes de la germinación. (Redibujado de Kusano, 1912). 


rante el verano son de paredes delgadas y general- 
mente se les llama “esporangios de verano”. Al prin- 
cipio, el talo dentro de una célula hospedante es una 
masa globosa desnuda de protoplasma. Si sólo se ha 
producido una única infección de una célula hospe- 
dante, el hongo puede crecer hasta llenar casi toda la 
célula hospedante (Fig. 213A). Durante el crecimien- 
to, el hongo se vuelve plurinucleado (Fig. 213B) y la 
pared que lo rodea se hace claramente evidente (Ku- 
sano, 1912). Después de unos días — y cuando el hon- 
go está casi maduro —se forma una pequeña excre- 
cencia rostriforme, el futuro tubo de salida, que crece 
a través de la pared de la célula hospedante. Poco 
después de esto, todo el protoplasto se divide en célu- 
las en enjambre con un solo flagelo posterior. El ápice 
del tubo de salida rostriforme se rompe repentina- 
mente, y las células en enjambre salen nadando con 
sus flagelos arrastrados (Fig. 213C). En condiciones 
favorables, todas las células en enjambre escapan en 
dos o tres minutos. Al final del período de enjambre, 
una célula en enjambre se arrastra sobre la superficie 
del hospedante en forma ameboide, se detiene, asu- 
me una forma esférica y segrega una pared delgada. 
El protoplasto de esta célula pronto envía un brote 
haustórico desnudo que crece a través de la pared 
subyacente de la célula hospedante; y a esto le sigue 
la migración de todo el protoplasto hacia la célula 
hospedante y allí se convierte en un talo globoso uni- 
celular. Como se convierten en nuevos talos, las célu- 
las en enjambre se consideran generalmente de natu- 
raleza asexual y se llaman zoosporas. Sin embargo, 
como los que se forman al final del verano se unen en 
parejas es más probable que las células en enjambre 
sean de naturaleza gamética y que su conversión di- 
recto en talos se deba a la partenogénesis. 


Al final de la temporada de crecimiento se produ- 
ce regularmente una fusión de los zoogametos en pa- 
rejas en lugar de un desarrollo partenogenético de los 
mismos en talos. La unión de un par de zoogametos 
se lleva a cabo mientras ambos son móviles (Kusano, 
1912), y el cigoto biflagelado resultante permanece 
móvil durante algún tiempo (Fig. 214A). Eventual- 
mente reposa sobre el hospedante y se reviste de una 
delgada pared. El protoplasto del cigoto también en- 
vía un haustorio que perfora la pared de la célula hos- 
pedante, y a esto le sigue una migración del proto- 
plasto hacia la célula anfitriona (Fig. 214B-D). Des- 
pués de entrar en la célula hospedante el cigoto se 
agranda considerablemente, segrega una gruesa pa- 
red y entra en un período de reposo que dura hasta la 
primavera siguiente. Esta etapa de paredes gruesas 
del cigoto se suele llamar “esporangio de invierno”. 
La cariogamia se retrasa mucho y no se produce hasta 
comienzos de la primavera siguiente (Fig. 214E-F). A 
la cariogamia le sigue pronto una repetida división y 
redivisión del núcleo resultante de la fusión (Fig. 
214G), y es muy probable que las dos primeras divi- 
siones sean meióticas. Cuando la división nuclear 
cesa, protoplasto plurinucleado se divide en células 
uniflageladas en enjambre. Estos son liberados por 
una grieta en la vieja pared del cigoto, y después de 
nadar por un tiempo, infectan al hospedante y se con- 
vierten en nuevos talos. 

Synchytrium, un género con unas 50 especies, es 
un parásito ampliamente distribuido en las células 
epidérmicas de varias angiospermas terrestres. Es en- 
dobiótico, holocárpico y policéntrico. La mayoría de 
las especies causan una hinchazón similar a una aga- 
lla en las células hospedantes infectadas (Fig. 215A). 
En algunas especies el talo unicelular globoso siem- 
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Fig. 215. A-C, “esporangios de verano” de Synchytrium sp. A, etapa uninucleada. B, etapa plurinucleada. C, des- 
pués de la división del contenido celular. D-F, $. endobioticum. D-E, unión gamética. F, germinación del cigoto. 
(D-F, Redibujado de Curtis, 1921). 


pre está rodeado por una pared gruesa; en otras pue- 
de estar rodeado por una pared fina o gruesa. Para 
algunas de estas últimas especies se ha establecido 
definitivamente que la producción de células de 
pared gruesa (las llamadas “esporas de invierno” o 
“esporangios de invierno”) está precedida por la 
unión gamética, y que la producción de células de pa- 
red fina (las llamadas “esporas de verano” o “espo- 
rangios de verano”) no está precedida por la unión 
gamética (Curtis, 1921; Kusano, 1930; Kóhler, 1931). 
La fase globosa unicelular de paredes delgadas de 
Synchytrium es uninucleada hasta que haya crecido 
casi hasta su tamaño completo, pero el aumento del 
hongo va acompañado de un notable incremento del 
tamaño del núcleo (Fig. 215A). Luego el núcleo se di- 
vide y redivide a medida que el hongo alcanza su ta- 
maño máximo (Fig. 215B). A esto le sigue una divi- 
sión progresiva que corta el protoplasto plurinuclea- 
do en muchos protoplastos uninucleados (Harper, 
1899) o en varios protoplastos con unos pocos núcleos 
cada uno (Curtis, 1921). Los protoplastos resultantes 
se redondean y cada uno segrega una pared (Fig. 
215C). Independientemente de si son uninucleadas o 
con varios núcleos cuando se forman por primera 
vez, cada una de estas células se divide en un número 
de células uniflageladas en enjambre. Una célula en 
enjambre liberada suele infectar al hospedante sin 
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unirse con otra célula en enjambre, pero pueden unir- 
se en pares (Fig. 215DE) y el cigoto biflagelado infecta 
al hospedante. Así pues, las células en enjambre de- 
ben considerarse zoogametos en lugar de zoosporas, 
y su conversión directa en células vegetativas debe 
considerarse partenogénesis. De esto se deduce que 
es más apropiado llamar a la célula que las produce 
un gametangio en lugar de un esporangio. 

La unión de los zoogametos se produce fuera del 
hospedante. La unión puede producirse mientras am- 
bos gametos están en movimiento (Kusano, 1930) o 
después de que uno de los pares conjugados haya 
perdido su flagelo (Curtis, 1921). La unión de los ga- 
metos va seguida de una unión inmediata de los dos 
núcleos de los gametos y una migración ameboide 
del cigoto desnudo a una célula hospedante (Fig. 
215F). Allí se agranda y desarrolla una gruesa pared. 
Esta célula permanece uninucleada hasta la siguiente 
primavera. En la primavera se vuelve plurinucleada 
y el protoplasto puede dividirse en un número de zo- 
osporas uniflageladas; o puede dividirse en un núme- 
ro de esporangios plurinucleados, cada uno de los 
cuales produce varias zoosporas. Las zoosporas pro- 
ducidas por un cigoto infectan al hospedante y se 
convierten en nuevos talos. 

Rhizophydium es un género con unas 45 especies. 
La mayoría de las especies son parásitas de las algas 
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Fig. 216. Rhizophydium ovatum. A-B, primeras etapas en la germinación. C, talo maduro. D, formación de zoospo- 
ras por división. E, liberación de zoosporas. (Redibujado de Couch, 1935). 


dulceacuícolas, pero algunas de ellas, como R. grami- 
nis, son parásitas de las angiospermas. El talo es eu- 
cárpico y monocéntrico. La porción fértil del talo es 
más o menos globosa, rodeada por una pared distinti- 
va, y se encuentra en el exterior de la célula hospe- 
dante. La porción vegetativa es un rizomicelio desnu- 
do que consiste en ramificaciones rizoidales atenua- 
das que crecen en el protoplasto de la célula hospe- 
dante (Fig. 216A-C). 


La reproducción asexual se realiza por medio de 
la porción fértil monocéntrica convirtiéndose en un 
esporangio que produce zoosporas. En R. ovatum el 
contenido del esporangio se divide en muchos proto- 
plastos angulares (Fig. 216D-E), cada uno de los cua- 
les sufre una metamorfosis hasta convertirse en una 
zoospora con un solo flagelo posterior (Couch, 1932). 
Estos escapan a través de uno o más poros en la pa- 
red. Todas las zoosporas pueden salir nadando en po- 





Fig. 217. Rhizophydium ovatum. A, gameto masculino. B-D, unión gamética. E-H, etapas en el agrandamiento gra- 
dual del cigoto. L, cigoto maduro. (Redibujado de Couch, 1935). 
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Fig. 218. Cladochytrium replicatum. A, talo en la hoja de Eriocaulon septangulare. B, descarga de zoosporas del espo- 
rangio. C, zoosporas. D, zoosporas en germinación. (Redibujado de Karling, 1931). 


cos segundos después de que el poro se abre (Couch, 
1935), o pueden salir lentamente de manera ameboi- 
de y luego se alejan nadando. Al final del período de 
formación de enjambres, una zoospora se posa sobre 
una célula hospedante y se encuentra con el extremo 
flagelado hacia arriba. El flagelo pronto desaparece y 
un delicado brote rizoidal crece en el hospedante y se 
convierte en un rizomicelio (Fig. 216A). La porción 
externa al hospedante segrega una pared, aumenta 
rápidamente de tamaño y se convierte en el esporan- 
gio. El desarrollo hasta la madurez puede ser comple- 
tado en 20 horas por R. ovatum (Couch, 1935). Tam- 
bién hay especies en las que el esporangio adquiere 
una pared gruesa y entra en una etapa de reposo. 
Cuando tales esporangios en reposo (“esporas en re- 
poso”) reanudan su actividad, se produce una protu- 
berancia del protoplasto rodeada de una pared delga- 
da, y luego una división del contenido de la porción 
protuberante en zoosporas (Hanson, 1945; Karling, 
1939). 

La reproducción sexual de R. ovatum se lleva a ca- 
bo por medio de zoogametos uniflagelados de igual 
tamaño. El gameto masculino se posa sobre el anfi- 
trión, pierde su flagelo, y envía un delicado rizoide al 
anfitrión de la misma manera que una zoospora en 
germinación (Couch, 1935). Poco después el gameto 
femenino se posa sobre el gameto masculino y pierde 
su flagelo (Fig. 217). Los dos gametos mencionados 
aumentan mucho de tamaño y segregan una pared. 
A medida que el aumento continúa, el contenido de 
la célula masculina migra a la femenina, y los dos nú- 
cleos se unen. El cigoto esférico que se encuentra so- 
bre la célula masculina vacía, segrega una pared bas- 
tante gruesa. Este cigoto puede germinar para formar 
zoosporas en dos o tres días (Couch, 1935). En otras 
especies, los zoogametos se posan uno al lado del otro 
en el hospedante (Sparrow, 1933a, 1936, 1939). En es- 
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tas especies la célula masculina es siempre más pe- 
queña que la femenina y el protoplasto masculino mi- 
gra lateralmente hacia la célula femenina. 

Cladochytrium, con cerca de media docena de espe- 
cies, es representativo de los géneros policéntricos eu- 
cárpicos. Se encuentra generalmente en los tejidos en 
descomposición de las angiospermas, pero también 
se encuentra en la envoltura gelatinosa de diversas 
algas dulceacuícolas. El talo es un rizomicelio muy ra- 
mificado y cuando crece en los tejidos vegetales pue- 
de extenderse a través de varias células adyacentes 
(Fig. 218A). De vez en cuando, en el rizomicelio hay 
porciones más o menos fusiformes, los órganos en 
huso o los órganos turbinados. Son de naturaleza pu- 
ramente vegetativa, pero su función precisa es incier- 
ta. Una función sugerida es la de un centro de redu- 
plicación del rizomicelio (Karling, 1931). El órgano 
turbinado suele estar bloqueado del resto del talo por 
paredes transversales, y puede dividirse en dos o más 
células por paredes transversales. 

El rizomicelio maduro generalmente forma varios 
esporangios. Estos pueden desarrollarse en los extre- 
mos de las ramificaciones o a cierta distancia del ex- 
tremo de una ramificación (Fig. 218A). El desarrollo 
esporangial comienza con una hinchazón localizada 
del rizomicelio (Karling, 1937). Los esporangios en 
aumento son claviformes, pero los completamente 
desarrollados son globosos con una o más salidas tu- 
bulares, los futuros tubos de salida (Karling, 1937). 
Un esporangio maduro está revestido de una delgada 
pared que lo delimita del resto del rizomicelio. El pro- 
toplasto dentro del esporangio se divide progresiva- 
mente para formar una serie de zoosporas uniflagela- 
das que se descargan a través de los tubos de salida 
(Fig. 218B-C). A veces el esporangio desarrolla una 
pared muy gruesa y entra en un período de reposo 
(Karling, 1935; Sparrow, 1931). Cuando estos espo- 


rangios en reposo reanudan su actividad se producen 
zoosporas que se descargan a través de un tubo de sa- 
lida recién formado (Karling, 1935). La reproducción 
sexual nunca ha sido observada en Cladochytrium. 


ORDEN BLASTOCLADIALES 


Los Blastocladiales tienen un micelio verdadero 
más o menos extenso con paredes celulares de quitina 
fúngica. La reproducción asexual es por medio de 
zoosporas con un solo flagelo posterior producidas 
dentro de los esporangios. La mayoría de las especies 
tienen dos tipos de esporangios; uno con paredes del- 
gadas, el otro con paredes gruesas. La reproducción 
sexual es isógama o anisógama y por una fusión de 
zoogametos con un solo flagelo posterior. Ciertas es- 
pecies tienen una alternancia isomórfica o heteromór- 
fica de generaciones. 

Los Blastocladiales se diferencian de otros ficomi- 
cetes miceliales en que la reproducción sexual se rea- 
liza mediante la unión isógama o anisógama de zoo- 
gametos. Otra característica distintiva es la produc- 
ción de esporangios de resistencia con paredes grue- 
sas. La orden incluye 5 géneros y unas 40 especies. Es- 


tos han sido segregados en tres familias (Bessey, 1950; 
Martin, 1950). Algunas especies son saprófitas, ya se- 
an acuáticas o terrestres. Otras especies son parásitas 
de otros hongos, insectos, gusanos o rotíferos. 

Allomyces, un género terrestre saprófito con cinco 
especies, ha sido estudiado más extensamente que 
otros géneros de la orden. Su distribución es mundial, 
pero entre los cientos de estaciones donde se ha en- 
contrado casi todas están en regiones tropicales o 
templadas cálidas (Emerson, 1941; Wolf, 1941). El mi- 
celio crece erguido a partir de un sistema rizoidal de 
delicadas ramas hifales (Fig. 219A). Una única hifa 
robusta surge del sistema rizoidal, y generalmente 
tiene varias ramificaciones dicotómicas sucesivas que 
tienden a estrecharse progresivamente en cada dico- 
tomía. Hay una pared transversal incompleta en cada 
dicotomía. 

El género se ha dividido en tres subgéneros en ba- 
se al ciclo vital (Emerson, 1941). A. arbuscula y A. java- 
nicus pertenecen al subgénero Euallomyces en el que 
hay una alternancia isomórfica de generaciones. El 
esporofito produce esporangios ovoides solos o en 
una serie catenada en los ápices de las últimas dicoto- 
mías (Fig. 219A-B). Los esporangios son de dos tipos: 





Fig. 219. Allomyces arbuscula. A, esporofito. B, esporangios de resistencia y zoosporangios. C, gametangios. D, 
liberación de gametos. E, gametos femeninos. F, gametos masculinos. G, unión de gametos. H, cigoto. IL, germina- 


ción del cigoto. 
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Fig. 220. Diagrama de los tipos de ciclo vital en Allomyces. A, tipo Euallomyces. B, tipo Cystogenes. C, tipo Brachyall- 


omyces. (Basado en Emerson, 1941). 


los zoosporangios con paredes delgadas y los espo- 
rangios de resistencia (meiosporangios) con paredes 
gruesas. Las primeras etapas de desarrollo de ambos 
son similares. El desarrollo comienza con una hincha- 
zón del ápice plurinucleado de una hifa y la forma- 
ción de una pared transversal que separa la porción 
hinchada del resto de la hifa. Durante el desarrollo 
posterior del zoosporangio, el número de los núcleos 
aumenta (Barrett, 1912a; Lugg, 1929). Esto es seguido 
por un surco interno de la membrana plasmática que 
eventualmente divide el contenido esporangial en 
protoplastos uninucleados, cada uno de los cuales su- 
fre metamorfosis hasta convertirse en una zoospora 
uniflagelada. Las zoosporas se liberan a través de uno 
o más poros desarrollados en la pared esporangial. 
Todas las divisiones nucleares en un zoosporangio en 
desarrollo son mitóticas y se ha demostrado que las 
zoosporas de ellas se convierten en esporofitos 
(Emerson, 1941; Sórgel, 1937). 

Durante el desarrollo de un esporangio de resis- 
tencia se forma una gruesa pared con fosas internas 
en la pared esporangial original (Fig. 219B). Los espo- 
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rangios de resistencia deben permanecer en estado de 
dormancia durante un tiempo antes de que el proto- 
plasto se divida en zoosporas. La desecación es un 
factor importante en la maduración de los esporan- 
gios de resistencia, pero no es absolutamente esen- 
cial. El tiempo necesario para la maduración varía de 
unos pocos días a seis semanas (Emerson, 1941; 
Kniep, 1930). Justo antes de la “germinación” del es- 
porangio de resistencia, los núcleos se dividen meió- 
ticamente y el protoplasto se divide formando zoos- 
poras uniflageladas (Emerson € Wilson, 1949; Wil- 
son, 1952). Las zoosporas son liberadas por una grieta 
en la pared esporangial. Después de nadar por un 
tiempo, retraen sus flagelos, secretan una pared y se 
convierten en gametofitos. 

Los gametos del subgénero Euallomyces son homo- 
tálicos, con la gametangios llevados en forma termi- 
nal en las hifas. Los gametangios se encuentran en se- 
ries catenadas de dos o más, y con el masculino y el 
femenino alternando entre ellos (Fig. 219C). Según la 
especie, los gametangios femeninos se encuentran 
por encima de los masculinos, o viceversa (Emerson, 


1941; Hatch, 1933; Kniep, 1929). Los dos tipos de ga- 
metangios pueden distinguirse entre sí por las dife- 
rencias de forma y por el color naranja intenso de los 
gametangios masculinos. Los gametangios jóvenes 
tienen aproximadamente el mismo número de núcle- 
Os, pero el número en un gametangio masculino 
eventualmente se convierte en dos o tres veces el de 
un gametangio femenino (Hatch, 1935). Los zooga- 
metos se forman por la división progresiva del proto- 
plasto, y escapan solos a través de una o más papilas 
de salida en la pared gametangial (Fig. 219D). Los 
miembros del subgénero Euallomyces son anisógamos 
(Emerson, 1941; Hatch, 1933; Kniep, 1929), y los zoo- 
gametos femeninos de natación libre tienen una lon- 
gitud y anchura aproximadamente el doble de la de 
los zoogametos masculinos (Fig. 219E-F). El cigoto 
biflagelado formado por la unión de dos gametos se 
mueve lentamente durante 5 o 10 minutos y luego se 
inmoviliza, segrega una pared e inmediatamente co- 
mienza a convertirse en un esporofito (Fig. 219G-I). 

La alternancia isomórfica de generaciones en el 
subgénero Euallomyces no es obligatoria en el sentido 
de que una generación siempre es sucedida por la ge- 
neración alterna, y el ciclo vital (Fig. 220A) puede im- 
plicar una sucesión de esporofitos o de gametofitos. 
El esporofito se reduplica por medio de las zoosporas 
de los zoosporangios. Los esporangios de resistencia 
precozmente “germinantes” pueden dar lugar a zo- 
osporas que se convierten en esporofitos en lugar de 
gametofitos (Emerson, 1941; Hatch ér Jones, 1944; 
Sorgel, 1937). La reduplicación del gametofito se rea- 
liza mediante la partenogénesis de los zoogametos fe- 
meninos (Emerson, 1941; Kniep, 1930; Sórgel, 1937). 

A. cystogenus y A. moniliformis, las dos especies del 
subgénero Cystogenes, tienen una alternancia hetero- 
mórfica de generaciones (Fig. 220B). Los esporofitos 
son similares a los del subgénero Euallomyces y se ha 
demostrado que la meiosis precede inmediatamente 
a la formación de zoosporas en los esporangios de re- 
sistencia (Wilson, 1952). Las zoosporas de los espo- 
rangios de resistencia se convierten en minúsculos 
gametofitos globosos que normalmente sólo produ- 
cen cuatro zoogametos cuya unión gamética es isóga- 
ma (McCranie, 1942; Teter, 1944). El cigoto formado 
por la unión de los zoogametos se convierte en un 
esporofito. 

A. anomalus, el único miembro del subgénero Bra- 
chyallomyces, carece de una alternancia de generacio- 
nes excepto para ciertos individuos extraños. En esta 
especie, las zoosporas tanto de los zoosporangios 
como de los esporangios de resistencia se convierten 
en micelios que producen ambos tipos de esporan- 
gios (Fig. 220C). 


ORDEN MONOBLEPHARIDALES 


Los miembros de esta orden tienen un micelio 
bien desarrollado que produce esporangios y órga- 
nos sexuales. Los esporangios son alargados, se for- 
man terminalmente en las hifas, y producen zoospo- 
ras con un solo flagelo posterior. La reproducción se- 
xual es oógama, con un solo óvulo en un oogonio y 
con gametos masculinos móviles. 


Los Monoblepharidales son los únicos ficomicetes 
oógamos con anterozoides móviles. La orden tam- 
bién es única en el sentido de que el cigoto desnudo 
puede emerger del oogonio antes de formar una pa- 
red. Sólo hay una familia, las Monoblepharidaceae. 
Contiene 3 géneros y unas 10 especies, algunas de las 
cuales son acuáticas y otras son habitantes del suelo. 

Hay alrededor de siete especies en el género tipo, 
Monoblepharis. Estas se encuentran generalmente en 
aguas claras y crecen en las ramas muertas de varios 
árboles, pero también se han encontrado en otros sus- 
tratos. El micelio suele estar unido al sustrato por hi- 
fas rizoidales. Según la especie, el resto del talo con- 
siste en hifas rígidas y escasamente ramificadas que 
tienden a yacer libres unas de otras (Fig. 221A), o con- 
siste en hifas libremente ramificadas que yacen entre- 
tejidas en una capa afelpada. Las hifas no tienen pare- 
des cruzadas durante el crecimiento vegetativo. El 
citoplasma es alveolado con una hilera uniseriada de 
núcleos que se encuentran equidistantes entre sí. Los 
órganos reproductivos se desarrollan en los extremos 
de las hifas, y el tipo de órgano desarrollado depende 
de la temperatura. Si es de 8 a 11*C. la reproducción 
es asexual; si la temperatura se eleva a unos 20*C. se 
forman los órganos sexuales (Sparrow, 1933). 

La reproducción asexual (Fig. 221B-E) se realiza 
por medio de zoosporas uniflageladas producidas 
dentro de esporangios estrechamente cilíndricos se- 
parados del resto del micelio por paredes transversa- 
les. El protoplasto dentro del esporangio puede con- 
tener una hilera de núcleos uniseriados o multiseria- 
dos (Laibach, 1927). En cualquier caso, se produce 
una división del contenido esporangial en protoplas- 
tos uninucleados angulares que pasan por una meta- 
morfosis formando zoosporas. Las zoosporas son 
uniflageladas, con el flagelo liso en el extremo poste- 
rior (Couch, 1941). Un esporangio maduro tiene un 
poro circular en su ápice, y una por una las zoosporas 
se deslizan a través de él en forma ameboide. El flage- 
lo de una zoospora emergente permanece adherído al 
poro durante algún tiempo, y el cuerpo de la espora 
oscila de un lado a otro. Eventualmente, la zoospora 
se libera y nada por el agua durante algún tiempo an- 
tes de reposar, retirando su flagelo y secretando una 
pared. Cuando esta célula comienza a convertirse en 
un micelio, forma dos hifas, una que forma el sistema 
rizoidal del hongo, la otra en el resto del talo. En casos 
raros, todo el contenido del esporangio puede con- 
vertirse en una clamidospora (Sparrow, 1933). 

El desarrollo de los órganos sexuales va precedido 
de la formación de varias paredes transversales en la 
porción distal de una hifa. Las células resultantes 
maduran alternadamente en anteridios y oogonios. 
En algunas especies los oogonios se encuentran por 
encima de los anteridios; en otras, los anteridios se 
encuentran por encima de los oogonios. El desarrollo 
anteridial —excepto por el menor número de células 
uniflageladas en enjambre —es similar al de los espo- 
rangios. El protoplasto oogonial es uninucleado des- 
de el principio y durante el curso del desarrollo oogo- 
nial se forma un poro en la porción apical de la pared 
oogonial (Laibach, 1927). 

En el momento de la fecundación (Fig. 221F-J) un 
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Fig. 221. A, E-J, L, Monoblepharis polymorpha. B-D, K, M. macrandra. A, talo con órganos sexuales maduros. B-D, 
desarrollo de esporangios. E, zoospora. F-J, diagramas de las etapas sucesivas en la fertilización y desarrollo del 
cigoto. K, unión de gametos. L, germinación del cigoto. (A, E-J, Redibujado de Sparrow, 1933; B-D, K-L, Redibujado 
de Laibach, 1927). 


anterozoide nada hasta un oogonio y luego se arras- 
tra, en forma ameboide, sobre la pared oogonial hasta 
llegar al poro (Sparrow, 1933; Thaxter, 1895). Luego 
se arrastra a través del poro y se fusiona con el óvulo. 
El cigoto resultante puede permanecer dentro del 
oogonio, o puede migrar hacia fuera del oogonio y 
permanecer adherido al poro de la pared del oogo- 
nial. En cualquier caso, se forma una gruesa pared en 
el cigoto. Los dos núcleos de los gametos no se unen 


hasta que se forma la pared del cigoto y la madura- 
ción del cigoto tarda varios meses. Durante este tiem- 
po, el núcleo resultante de la fusión se divide meióti- 
camente (Laibach, 1927), y cada uno de los cuatro 
núcleos hijos puede dividirse una o dos veces. En el 
momento de la germinación, la pared del cigoto se 
agrieta y crece una hifa a través de la grieta de la pa- 
red del cigoto (Fig. 221L). 


SUBCLASE BIFLAGELLATAE 





Los talos de los miembros de la subclase Biflage- 
llatae tienen paredes celulares compuestas en gran 
parte de celulosa. Casi todos ellos tienen un talo mice- 
lial definido. El talo puede ser holocárpico o eucárpi- 
co. La reproducción asexual es por medio de zoospo- 
ras. En los géneros eucárpicos las zoosporas pueden 
formarse dentro de esporangios adherídos perma- 
nentemente al talo, o formarse dentro de esporangios 
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(conidiosporangios) que se desprenden. Las zoospo- 
ras son biflageladas, con un flagelo barbulado y otro 
liso. La reproducción sexual es aplanógama, oógama, 
con uno o más de un óvulo dentro de un oogonio. 

Hay unos 50 géneros y 400 especies. La mayoría 
de las especies son saprófitos acuáticos o terrestres. El 
resto son parásitos y la mayoría de ellos son parásitos 
de plantas terrestres. 
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e 
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Fig. 222. A-C, Olpidiopsis achlyae en las hifas de Achlya sp. A, células vegetativas. B, esporangio joven. C, liberación 
de las zoosporas del esporangio maduro. D-G, Olpidiopsis sp. D, cigoto. E-G, germinación del cigoto. 


Los Biflagellatae tienen una serie de rasgos distin- 
tivos que no se encuentran en otras subclases. Son los 
únicos ficomicetes en los que la pared celular está 
compuesta en su totalidad o en gran parte de celulo- 
sa. Los flagelos de una zoospora son dimórficos, sien- 
do uno liso y el otro barbulado (Couch, 1941; Manton 
et al., 1951; VIk, 1939). La mayoría de los géneros 
también tienen una producción de zoosporas de dos 
tipos morfológicos diferentes (diplanetismo). Las zo- 
osporas primarias, las que se liberan de un esporan- 
gio, son más o menos piriformes y tienen los dos fla- 
gelos en el extremo anterior. Después de nadar por 
un tiempo, la zoospora primaria retrae sus flagelos, 
se redondea y segrega una pared delgada. Si las con- 
diciones ambientales son favorables, el ciste resultan- 
te germina enviando una hifa que se convierte en un 
micelio. Si las condiciones son menos favorables, el 
ciste en germinación produce una sola zoospora (zo- 
ospora secundaria) que es reniforme con los dos fla- 
gelos insertados en el lado cóncavo. Después de na- 
dar durante un tiempo, una zoospora secundaria sue- 
le convertirse en un micelio, pero puede encistarse y 
dar lugar a otra zoospora secundaria. En Achlya se ha 
observado una formación de hasta cinco zoosporas 
secundarias sucesivas (Salvin, 1940). 

De las órdenes en que se pueden dividir los Bifla- 
gellatae, se reconocen desde hace mucho tiempo los 
Lagenidiales (antes conocidos como los Ancylistales), 
los Saprolegniales y los Peronosporales. La propuesta 
de que ciertas familias anteriormente ubicadas en los 


Saprolegniales sean segregadas en una orden separa- 
da, los Leptomitales (Kanouse, 1927), ha recibido un 
amplio apoyo. 


ORDEN LAGENIDIALES 


Los Lagenidiales son holocárpicos y con un talo 
quitridiáceo o micelial simple. Las paredes celulares 
están compuestas de celulosa. La reproducción ase- 
xual es por medio de zoosporas con dos flagelos es- 
tructuralmente diferentes. La reproducción sexual es 
aplanógama con una diferenciación suficiente en el 
tamaño de los gametos para ser considerada oógama. 

La orden incluye unos 10 géneros y 45 especies. La 
mayoría de las especies son acuáticas y parásitas de 
las algas dulceacuícolas o de los ficomicetes dulcea- 
cuícolas. 

La característica principal que distingue a los 
Lagenidiales de otras órdenes de la subclase es el talo 
holocárpico. En el momento en que un talo forma 
células reproductivas puede convertirse en un único 
órgano reproductor o dividirse en varios. Durante 
mucho tiempo sólo se remitieron los géneros micelia- 
les a la orden, pero actualmente se acepta en general 
la ampliación de los límites ordinales para incluir los 
ficomicetes quitridiáceos biflagelados (Sparrow, 
1943). De los dos géneros descritos a continuación, 
Olpidiopsis es representativo de los tipos quitridiáceos 
y Lagenidium es representativo de los tipos miceliales. 

Olpidiopsis es un género parásito con unas 15 espe- 
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Fig. 223. Lagenidium rabenhorstii. A, micelio. B-C, descarga del protoplasto esporangjial y formación de zoosporas. 
D, zoospora poco después de la liberación. E, zoospora algún tiempo después de la liberación. F, órganos sexuales 
con cigotos. G, zoospora de un cigoto en germinación. (Redibujado de Cook, 1935). 


cies. La mayoría de las especies son parásitas de los 
ficomicetes dulceacuícolas; el resto son parásitos de 
las algas dulceacuícolas o marinas. El talo es una 
masa protoplasmática elipsoidal a globosa que se en- 
cuentra totalmente dentro de una célula hospedante. 
El crecimiento del talo va acompañado de un aumen- 
to continuo del número de núcleos (Barrett, 1912), y 
no se reviste de una pared de celulosa hasta que está 
casi maduro (Fig. 222A). 

La reproducción asexual se realiza por medio de 
zoosporas y con un desarrollo holocárpico del talo en 
un solo esporangio. Una célula que se convierte en un 
esporangio desarrolla una o más proyecciones cilín- 
dricas —los futuros tubos de salida — que se extienden 
hasta y a través de la pared de la célula hospedante 
(Fig. 222B). El protoplasto plurinucleado dentro del 
esporangio en desarrollo se divide en protoplastos 
uninucleados por el surco progresivo de una o más 
vacuolas en el centro del esporangio (Barrett, 1912; 
McLarty, 1941). Cada uno de los protoplastos uninu- 
cleados sufren una metamorfosis para convertirse en 
una zoospora biflagelada, y las zoosporas escapan a 
través de un poro desarrollado en el ápice del tubo de 
salida (Fig. 222C). Una zoospora tiene un flagelo bar- 
bulado y uno liso (Couch, 1941). Algunas especies 
son diplanéticas y con una formación de zoosporas 
secundarias; otras especies no lo son. 

En lugar de producir zoosporas, el talo puede con- 
vertirse en un gametangio que contiene un solo apla- 
nogameto. Los talos que se convierten en gametan- 
gios masculinos y femeninos se encuentran adyacen- 
tes entre sí. El gametangio masculino (anteridial) está 
rodeado por una pared y el aplanogameto dentro de 
él es plurinucleado. El gametangio femenino (oogo- 
nial) es más grande que un gametangio masculino, y 
el aplanogameto (óvulo) dentro de él contiene mu- 
chos más núcleos. En el momento de la unión de los 
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gametos, las paredes celulares desaparecen en la re- 
gión de contacto mutuo y el gameto masculino migra 
hacia el oogonio. A veces el contenido de más de un 
anteridio migra al oogonio. Se ha afirmado (Barrett, 
1912) y negado (McLarty, 1941) la fusión de los núcle- 
os de los dos gametos. A la unión de los gametos le 
sigue el desarrollo de una gruesa capa de pared espi- 
nosa alrededor del oogonio y del anteridio vacío (“cé- 
lula acompañante”) (Fig. 222D). Los cigotos deben 
madurar durante un tiempo considerable antes de 
germinar. En el momento de la germinación, un tubo 
de salida cilíndrico crece a través de la pared anteri- 
dial vacía y la pared del cigoto que la rodea (Shanor, 
1939). A continuación, se produce una división del 
protoplasto en numerosas zoosporas biflageladas 
que se liberan a través de un poro en el ápice del tubo 
de salida (Fig. 222E-G). 

Lagenidium (Fig. 223A) es un hongo de amplia dis- 
tribución con unas 15 especies, siendo todas —excep- 
to una de ellas — parásitas. La mayoría de las especies 
parásitas lo son de las algas dulceacuícolas. El talo de 
Lagenidium es tubular y no ramificado a extensamente 
ramificado. Lagenidium es holocárpico con todo el talo 
siendo unicelular o dividiéndose en varias células in- 
mediatamente antes de la reproducción. 

El único cambio evidente en una célula que se con- 
vierte en un esporangio es la formación de una excre- 
cencia tubular—el tubo de salida—que se proyecta a 
través de la pared celular del hospedante. La forma- 
ción del tubo va seguida de una descarga del proto- 
plasto a través de él (Cook, 1935). La masa globosa 
del protoplasma permanece adherida al ápice del tu- 
bo y allí se divide en varias zoosporas (Fig. 223B-C). 
Las zoosporas son reniformes con los dos flagelos in- 
sertados en el lado cóncavo. En poco tiempo se alejan 
uno del otro y se vuelven piriformes (Fig. 223D-E). El 
enjambre de zoosporas puede continuar durante ho- 





Fig. 224. Saprolegnia ferax. A-C, etapas en el desarrollo de los esporangios. D, esporangio vacío. 


ras o días. Después de nadar por un tiempo, una zo- 
ospora reposa, con el extremo flagelado hacia abajo, 
sobre una célula hospedante y digiere su camino di- 
rectamente a través de la pared de la célula hospe- 
dante. 

En el momento de la reproducción sexual, el talo 
entero puede convertirse en un solo órgano sexual o 
puede dividirse en varias células, cada una de las cua- 
les se convierte en un órgano sexual. La reproducción 
sexual es aplanógama y oógama. Una célula que se 
convierte en un oogonio se redondea, y su protoplas- 
to se convierte en un óvulo globoso que se encuentra 
a cierta distancia de la pared oogonial. Una célula que 
se convierte en un anteridio mantiene la misma forma 
y envía una delgada excrecencia tubular (el tubo de 
fertilización) que crece a través de la pared oogonial 
(Cook, 1935). El protoplasto del anteridio entonces 
migra a través del tubo de fertilización hacia el oogo- 
nio y allí se une con el óvulo. El cigoto formado por 
esta unión gamética generalmente segrega una pared 


gruesa (Fig. 223F). El protoplasto de la célula hospe- 
dante comienza a desaparecer cuando los órganos se- 
xuales se están formando y desaparece completamen- 
te cuando los cigotos están maduros. El cigoto en ger- 
minación da lugar a una sola zoospora. Las zoosporas 
liberadas de los cigoto en germinación (Fig. 223G) se 
descargan en la célula hospedante vacía y continúan 
nadando dentro de ella hasta que se produce una 
ruptura o desintegración de la pared de la célula hos- 
pedante. 


ORDEN SAPROLEGNIALES 


Los Saprolegniales tienen un talo micelial extenso 
que no tiene paredes transversales incipientes y no 
tiene una porción de fijación conspicua. Los talos son 
holocárpicos o eucárpicos. La reproducción asexual 
es por medio de zoosporas biflageladas y las de la 
mayoría de los géneros son diplanéticos. Las zoospo- 
ras de los géneros eucárpicos se forman dentro de es- 





Fig. 225. Saprolegnia ferax. A, porción del micelio con órganos sexuales jóvenes. B, órganos sexuales maduros. 
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Fig. 226. Desarrollo de los órganos sexuales de Saprolegnia sp. A-B, voogonios después de la división del protoplas- 
to. C, oogonio al inicio de la división del protoplasto. D-E, oogonios justo antes y después de la fecundación. F, 


cigotos maduros. 


porangios más o menos cilíndricos que no se des- 
prenden del micelio. La reproducción sexual es apla- 
nógama y oógama. Los oogonios son globosos y ge- 
neralmente contienen más de un óvulo. 

La orden incluye unos 20 géneros y 150 especies. 
Casi todos los miembros de la orden son saprófitos y 
crecen en el agua o en el suelo húmedo. Cuando son 
acuáticos, los micelios son de frecuente aparición en 
los cadáveres o en los huevos de los peces, por lo que 
a los Saprolegniales a veces se les llama “mohos de 
peces”. 

Saprolegnia, el género tipo, tiene alrededor de 25 
especies. Su micelio es muy ramificado y plurinuclea- 
do. Cuando crece como saprófito acuático sobre res- 
tos de plantas o animales muertos, algunas de las 
hifas son cortas y penetran en el sustrato y otras son 
largas y se extienden en todas las direcciones del sus- 
trato. Los talos son eucárpicos y con órganos repro- 
ductivos que nacen en los ápices de las hifas. 

El desarrollo esporangial comienza con un ligero 
aumento de la porción terminal de una hifa (Fig. 224 
A). Después de que se ha producido una considerable 
corriente de citoplasma y núcleos en la porción infla- 
da, se forma una pared transversal que separa la por- 
ción inflada (el esporangio) del resto de la hifa. Des- 
pués de esto, el contenido plurinucleado se divide 
progresivamente en protoplastos uninucleados (Fig. 
224B). La división se realiza generalmente por surcos 
que se desarrollan desde la membrana plasmática. 
Los protoplastos uninucleados pasan al proceso de 
metamorfosis para convertirse en zoosporas biflage- 
ladas que se liberan a través de un amplio poro desa- 
rrollado en el ápice esporangial (Fig. 224C-D). Des- 
pués del escape de las zoosporas, la base esporangial 
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puede hincharse en el esporangio vacío y allí desarro- 
llarse en un nuevo esporangio. Esto puede repetirse 
tres o cuatro veces, las paredes esporangiales forma- 
das sucesivamente yacen anidadas una dentro de la 
otra. 

Las zoosporas de Saprolegnia son a menudo dipla- 
néticas. Las zoosporas primarias son más o menos 
piriformes con los dos flagelos en el extremo anterior. 
Las zoosporas secundarias son reniformes con los dos 
flagelos insertados lateralmente en el lado cóncavo. 
Saprolegnia es uno de los Biflagellatae conocido por 
tener zoosporas con un flagelo barbulado y otro liso 
(Couch, 1941; Manton et al., 1951; VIk, 1939). 

La reproducción asexual también puede realizarse 
mediante una división directa de una hifa en células 
similares a las esporas. Estas “yemas” generalmente 
se encuentran en una serie catenada al final de una 
hifa, pero pueden ser intercaladas. Son comparables 
alos oidios formados por muchos ascomicetes. 

Hasta ahora todas las especies de Saprolegnia in- 
vestigadas críticamente han sido encontradas como 
homotálicas. Existe la posibilidad de que haya espe- 
cies heterotálicas en el género, ya que esto se ha de- 
mostrado para ciertas especies de otros géneros de la 
orden (Coker, 1927; Coker éz Leitner, 1938; Couch, 
1926; Raper, 1939). 

Los órganos sexuales generalmente se desarrollan 
solos en los ápices de las hifas, pero a veces varios oo- 
gonios se desarrollan sucesivamente uno después del 
otro. Los órganos sexuales pueden nacer en los ápices 
de las hifas largas o en las laterales cortas. En algunas 
especies, una ramificación anteridial y una oogonial 
surgen cerca una de la otra (Fig. 225); en otras espe- 
cies no es así. 
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Fig. 227. Diagrama que muestra los posibles apareamientos cruzados en el hongo ginandromíctico heterotálico 


Achlya bisexualis. 


El desarrollo oogonial comienza con un agranda- 
miento del ápice hifal para formar un cuerpo globoso 
de un diámetro muchas veces mayor que el de la hifa 
(Fig. 226A). El voogonio en aumento está lleno de cito- 
plasma alveolar y muchos núcleos que se encuentran 
equidistantes entre sí. Tarde o temprano se forma un 
septo transversal entre el vogonio que se agranda y la 
hifa subyacente. A medida que el agrandamiento 
continúa, se forma una gran vacuola central dentro 
del protoplasto plurinucleado (Fig. 226B-C). Los sur- 
cos romos que crecen centrífugamente desde la mem- 
brana vacuolar eventualmente cortan el protoplasma 
en un número de fragmentos cada uno de los cuales 
puede convertirse en un óvulo (Claussen, 1908; Da- 
vis, 1903; Máckel, 1928; Trow, 1895). En la mayoría de 
los casos el óvulo es plurinucleado cuando se forma 
por primera vez, pero pronto se produce una degene- 
ración de todos los núcleos salvo uno (Fig. 226D). El 
número de óvulos dentro del oogonio maduro es va- 
riable y oscila entre 1 y 20 en la mayoría de las espe- 
cies. 

Los anteridios se desarrollan solos en los ápices de 
las delgadas hifas que han crecido y se han aplicado, 
desarrollando los oogonios. La porción terminal de 
cada una de estas hifas se agranda ligeramente y se 
llena de una masa no vacuolada de protoplasma en la 
que hay una docena o más núcleos. Los anteridios 
están delimitados por la formación de una pared 
transversal entre la porción inflada y el resto de la 
hifa. En ciertas especies —como S. ferax—no se desa- 
rrollan anteridios junto a un gran porcentaje de oogo- 
nios. Si no hay anteridios junto a un oogonio, los óvu- 
los dentro de él se convierten en partenosporas que 
son idénticas en apariencia a los cigotos. Si hay un an- 
teridio junto a un oogonio, éste envía una o más ex- 
crecencias filamentosas delicadas, tubos de fecunda- 
ción, que penetran en la pared oogonial y entran en 


contacto con uno o más óvulos (Fig. 226D). La fecun- 
dación se efectúa mediante la migración de un núcleo 
anteridial — y posiblemente parte del citoplasma—al 
interior del óvulo. Los dos núcleos de los gametos se 
unen entre sí y el cigoto segrega una gruesa pared 
(Fig. 226E-F). 

Los cigotos deben madurar durante un tiempo 
considerable antes de ser capaces de germinar (Klebs, 
1899; Trow, 1895; Ziegler, 1948). La germinación co- 
mienza con una división meiótica del núcleo resul- 
tante de la fusión (Ziegler, 1953) y esto es seguido por 
varias divisiones mitóticas. El cigoto envía entonces 
un corto tubo germinal no ramificado parecido a una 
hifa. El protoplasto del cigoto se mueve entonces al 
ápice del tubo germinal y se convierte en un esporan- 
gio cuyo protoplasto se divide en un número de zoos- 
poras (Ziegler, 1948). 


Sexualidad de los Saprolegniales 


La sexualidad se ha estudiado más extensamente 
en los Saprolegniales que en otros miembros de la 
subclase Biflagellatae. Se ha encontrado que muchos 
Saprolegniales son homotálicos o heterotálicos según 
la forma en que estos términos fueron definidos origi- 
nalmente (Blakeslee, 1904). Un tipo más complicado 
de heterotalismo se ha encontrado en ciertas especies 
de Achlya (Raper, 1936, 1940) y Dictyuchus (Couch, 
1926). En estas especies no se forman órganos sexua- 
les cuando un micelio crece solo, pero se forman órga- 
nos sexuales cuando el micelio crece en contacto con 
el micelio del sexo opuesto. Estas especies tienen los 
siguientes cuatro tipos diferentes de talos: (1) talos 
masculinos puros, (2) talos predominantemente 
masculinos con capacidad latente de producir oogo- 
nios, (3) talos femeninos puros y (4) talos predomi- 
nantemente femeninos con capacidad latente de pro- 
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Fig. 228. Achlya bisexualis. Diagrama mostrando los pasos sucesivos en el desarrollo de los órganos sexuales y la 
fuente de las hormonas formadas sucesivamente que inducen los pasos. 


ducir anteridios. Aunque cada uno de los cuatro tipos 
anteriores no forma órganos sexuales cuando se cul- 
tiva solo, sí forma órganos sexuales con gametos fun- 
cionales y la fecundación se produce cuando se culti- 
va en contacto (apareado) con cualquiera de los otros 
tres tipos (Fig. 227). Este tipo de heterotalismo ha sido 
llamado ginandromíctico (Raper, 1940). Las especies 
en las que se produce la ginandromixis también pue- 


274 


den tener otros dos tipos adicionales de talos, talos 
homotálicos y talos estériles, que nunca forman órga- 
nos sexuales incluso cuando se aparean con cualquie- 
ra de los otros tipos (Couch, 1926; Raper, 1940). 

Los estudios realizados sobre ciertas especies he- 
terotálicas de Achlya muestran que el desarrollo de 
los órganos sexuales consiste en una serie de pasos, 
cada uno de los cuales está regido por una hormona 


o grupo de hormonas en particular (Raper, 1939, 
1940, 1940a, 1942, 1942a, 1950). Cuando crecen solos, 
ni los talos masculinos ni los femeninos forman órga- 
nos sexuales, pero cuando los dos crecen juntos y en- 
tran en contacto entre sí hay una formación de órga- 
nos sexuales. El primer paso en su formación es la 
producción de hifas anteridiales por parte del micelio 
masculino. Esto está controlado por las cuatro hor- 
monas que componen el complejo A. El micelio feme- 
nino secreta las hormonas A y A? que, solas o juntas, 
inducen la formación de hifas anteridiales por parte 
del micelio masculino (Fig. 228). Al mismo tiempo el 
micelio masculino secreta la hormona A? que aumen- 
ta la actividad de las hormonas A y A?. El micelio 
masculino también secreta la hormona A* que depri- 
me la actividad de las respuestas inducidas por las 
otras hormonas. Las hifas anteridiales secretan la hor- 
mona B, que induce el paso 2, la formación de primor- 
dios oogoniales por el micelio femenino. Los primor- 
dios oogoniales comienzan a secretar la hormona C. 
Esta hormona induce el paso 3, es decir, el crecimien- 
to de las hifas anteridiales hasta los primordios oogo- 
niales y la delimitación de los anteridios en los ápices 
de las hifas anteridiales. La hormona final, la hormo- 
na D, es secretada por los anteridios. Esto causa la for- 
mación de oogonios por los primordios oogoniales, y 
causa una diferenciación de los óvulos dentro de los 


oogonios. La presencia de estas diversas hormonas y 
su formación en secuencia fue demostrada por su di- 
fusión a través de membranas de celofán permeables 
y por otros experimentos ingeniosamente ideados 
(Raper, 1939, 1940, 1940a, 1942, 1942a, 1950). 


ORDEN LEPTOMITALES 


Los Leptomitales tienen un talo micelial que gene- 
ralmente tiene un fijador basal que soporta hifas er- 
guidas, constreñidas a intervalos regulares en seg- 
mentos que están completa o incompletamente sepa- 
rados unos de otros por tapones de celulosa. La re- 
producción asexual se realiza mediante zoosporas bi- 
flageladas producidas dentro de los esporangios que 
nacen en pedicelos claramente constreñidos. La re- 
producción sexual es aplanógama y oógama. Los an- 
teridios y oogonios están pedicelados, y los vogonios 
de la mayoría de los géneros contienen un solo óvulo 
rodeado de periplasma. 

Hay alrededor de 7 géneros y 20 especies. Todos 
los miembros de la orden son saprofitos dulceacuíco- 
las. 

Durante mucho tiempo los Leptomitales se colo- 
caron en los Saprolegniales como la familia Leptomi- 
taceae. La segregación de la familia en una orden se- 
parada ha sido generalmente aceptada desde que se 





Fig. 229. A-C, Sapromyces androgynus. A, micelio con órganos sexuales y esporangios. B, esporangios. C, órganos 
sexuales. D-E, desarrollo de los órganos sexuales de S. reinschii. (A-C, Redibujado de Thaxter, 1896; D-E, Redibujado 


de Kevorkian, 1935). 
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propuso por primera vez (Kanouse, 1927). Las carac- 
terísticas que diferencian a las Leptomitaceae de los 
Saprolegniales son la segmentación del micelio en 
pseudocélulas, los órganos reproductores pedicela- 
dos y el periplasma alrededor de un solo óvulo den- 
tro del oogonio. 

Sapromyces, un género con dos especies, crece en 
agua dulce y sobre ramitas y frutos sumergidos. El 
micelio tiene una única célula basal que puede o no 
estar adherida al sustrato por unos pocos rizoides. La 
célula basal tiene dos o más hifas erectas en su ápice. 
Cada hifa se constriñe en su punto de origen y esta 
constricción está parcialmente tapada con celulosa. 
Las hifas se ramifican repetidamente di- o tricotómi- 
camente y con una constricción en cada bifurcación 
(Fig. 229A). 

La reproducción asexual se realiza mediante zoos- 
poras biflageladas producidas dentro de esporangios 
pedicelados subcilíndricos que nacen en penachos en 
los extremos de las últimas ramificaciones hifales 
(Fig. 229B). El desarrollo de los esporangios va acom- 
pañado de una afluencia de citoplasma y núcleos de 
la porción subyacente de la hifa. Al principio los nú- 
cleos se distribuyen uniformemente dentro del espo- 
rangio; más tarde, migran a la periferia del citoplas- 
ma a medida que una gran vacuola central se desarro- 
lla en el centro del protoplasto (Kevorkian, 1935). El 
protoplasma se divide entonces en protoplastos uni- 
nucleados por medio de surcos que se desarrollan 
centrífugamente a partir de la membrana de la vacuo- 
la central. Cada protoplasto uninucleado sufre una 
metamorfosis para convertirse en una zoospora bifla- 
gelada, y las zoosporas se liberan a través de un poro 
circular formado en el ápice del esporangio. Las zoos- 
poras son de tipo secundario con los dos flagelos in- 
sertados en el lado cóncavo. 

Los oogonios y los anteridios de Sapromyces sur- 
gen juntos en el ápice de la misma hifa (T'haxter, 1896; 
Fig. 229C). Un oogonio joven contiene de 10 a 12 nú- 
cleos distribuidos uniformemente por todo el cito- 
plasma. Estos se someten a una división mitótica. El 
citoplasma pronto se diferencia en una porción peri- 
férica densamente granular y una porción central al- 
veolar (Fig. 229D-E). Todos los núcleos, a excepción 
de uno, migran a la porción periférica y comienzan a 
mostrar signos de desintegración. El núcleo que que- 
da en la porción central se agranda. A veces se produ- 
ce una desintegración de todos los núcleos, a excep- 
ción de uno, sin que se produzca una migración pre- 
via hacia el exterior de los otros núcleos. En cualquie- 
ra de los casos, se produce entonces una citocinesis 
que corta la porción externa (el periplasma) de la por- 
ción uninucleada central (el óvulo). 

Las hifas anteridiales son claviformes, pedicela- 
dos y alargados (Fig. 229C). Aparentemente no se for- 
ma una pared transversal que corte la porción distal 
como un anteridio distinto. Hay entre 4 y 6 núcleos 
en una hifa anteridial y se someten a una división mi- 
tótica (Kevorkian, 1935; Fig. 229D). Después de esto, 
uno de ellos se agranda y los otros se degeneran. An- 
tes de la unión gamética, la hifa anteridial envía un 
tubo de fertilización que empuja a través de la pared 
oogonial hasta el óvulo. A esto le sigue una migración 
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del núcleo masculino hacia el óvulo y una fusión del 
mismo con el núcleo del óvulo. Se sabe que el cigoto 
desarrolla una pared gruesa pero no se ha observado 
su germinación. 

Al igual que ciertos Saprolegniales, se ha descu- 
bierto que Sapromyces reinschii es ginandromíctico con 
cuatro tipos diferentes de micelios heterotálicos (Bi- 
shop, 1940). 


ORDEN PERONOSPORALES 


Los Peronosporales se diferencian de los demás 
Biflagellatae en que la mayoría de ellos producen es- 
porangios (conidiosporangios) que se desprenden 
del micelio y en los que la formación y liberación de 
las zoosporas no se produce hasta después de que se 
desprenden los conidiosporangios. La reproducción 
sexual es aplanógama y oógama. Los oogonios con- 
tienen regularmente un solo óvulo rodeado de peri- 
plasma. 

La orden incluye unos 12 géneros y 325 especies. 
Muchas especies son parásitas en porciones aéreas de 
las plantas terrestres. Otras especies son saprofitas. 
Las distinciones entre los diversos géneros se encuen- 
tran principalmente en la forma en la que se produ- 
cen los conidiosporangios y, según esto, los Peronos- 
porales se dividen en tres tipos generales. En un tipo, 
los conidiosporangios se producen sucesivamente en 
el ápice de una hifa especial no ramificada (esporan- 
gióforo). En otro tipo, el esporangióforo está ramifi- 
cado y los conidiosporangjios son transportados indi- 
vidualmente en los ápices de las últimas ramificacio- 
nes. En el tercer tipo, las hifas que llevan esporangios 
son similares a otras hifas y los esporangios rara vez 
son conidiosporangios. 

Albugo (Cystopus) es uno de los géneros con coni- 
diosporangios producidos en sucesión en el ápice de 
un esporangióforo no ramificado. Es un parásito de 
las plantas terrestres y hay alrededor de 25 especies. 
A. candida, parásito de varias crucíferas, es una de las 
especies que primero se pensó que pertenecía a Uredo, 
un género de forma de las royas. Debido a su color se 
le llamó “roya blanca”, y este nombre se ha manteni- 
do en el uso común desde entonces. La roya blanca 
puede infectar los tallos, las hojas, las flores o los fru- 
tos del hospedante. Su micelio es plurinucleado, ge- 
neralmente sin paredes transversales, y con numero- 
sas ramificaciones que crecen entre las células del 
hospedante. Las hifas tienen numerosas excrecencias 
globulares (haustorios) que penetran en las paredes 
de las células hospedantes y absorben los alimentos 
de sus protoplastos. Después de crecer a través de los 
tejidos adyacentes al punto de infección, el micelio 
produce una densa capa de hifas justo debajo de la 
epidermis del hospedante. Numerosas hifas cortas de 
paredes gruesas (esporangióforos) crecen erguidas 
desde la capa (Fig. 2304). El protoplasto dentro del 
esporangióforo contiene alrededor de una docena de 
núcleos. La porción distal del esporangióforo está en- 
cerrada por una pared delgada; la porción inferior 
está rodeada por una pared muy gruesa. El extremo 
superior del esporangióforo se agranda ligeramente 
y luego se corta formando un conidiosporangio de 





Fig. 230. Albugo candida. A, desarrollo de conidiosporangios bajo la epidermis del hospedante. B-D, “germina- 
ción” de los conidiosporangios. E, zoosporas. F, germinación de las zoosporas. (B-F, Redibujado de DeBary, 1863). 


cinco a ocho núcleos por la formación de una pared 
transversal. La porción del esporangióforo justo de- 
bajo del conidiosporangio no demora en agrandarse 
y se corta formando un segundo conidiosporangio. 
Esto puede repetirse indefinidamente. La masa acu- 
mulada de conidiosporangios empuja la epidermis 
superpuesta hacia afuera y eventualmente la revien- 
ta. Estos conidiosporangios expuestos son las man- 
Chas blancas y harinosas evidentes en el hospedante. 
La división del protoplasto conidiosporangial en zo- 
osporas y su posterior liberación se produce en un 
plazo de 2 a 10 horas después de su desprendimiento 
(Fig. 230B-D). La temperatura óptima para la germi- 
nación es de alrededor de 10%C (Melhus, 1911). Las 
zoosporas son reniformes y llevan dos flagelos (Fig. 
230E) insertados en el lado cóncavo. A veces se pro- 
duce una germinación directa sin producción de zo- 
osporas (Palm, 1932). Las zoosporas que han dejado 
de nadar se vuelven esféricas, secretan una pared y 
envían una hifa (Fig. 230F) que crece a través de un 
estoma del hospedante (DeBary, 1863). 

Cuando termina el período de crecimiento del 
hospedante, algunas de las hifas penetran en los teji- 
dos más profundos del tallo o del pecíolo y allí for- 
man los órganos sexuales. En A. candida, el ápice hifal 
hinchado que se convierte en un oogonio forma una 
pared transversal justo debajo de la hinchazón (Da- 
vis, 1900; Stevens, 1901; Wager, 1896). Al principio, el 
citoplasma dentro del oogonio joven está uniforme- 
mente vacuolado y con los núcleos distribuidos uni- 
formemente (Fig. 231A). Más tarde, la porción central 
del citoplasma se hace más densa, y todos los núcleos 
migran a la periferia del mismo. Aquí los núcleos se 


dividen mitóticamente, y muchos de los husos están 
tan orientados que un núcleo hijo se encuentra dentro 
del denso citoplasma central y el otro dentro del cito- 
plasma exterior más vacuolado (Fig. 231B). A conti- 
nuación se produce una citocinesis que divide las 
porciones densas y vacuoladas en un óvulo y un peri- 
plasma. El óvulo contiene varios núcleos cuando se 
delimita por primera vez, pero todos, menos uno de 
ellos, se desintegran enseguida. En otras especies de 
Albugo, el óvulo plurinucleado no presenta degenera- 
ción de núcleos (Stevens, 1899, 1901). Mientras tanto, 
los ápices de otras hifas que yacen frente al oogonio 
han formado paredes transversales que cortan los 
pequeños anteridios, cada uno de los cuales contiene 
unos pocos núcleos. El anteridio de A. candida forma 
un tubo de fertilización delgado que crece a través de 
la pared oogonial, a través del periplasma, y penetra 
profundamente en el óvulo (Fig. 231C). El núcleo del 
gameto masculino entra entonces en el óvulo y se fu- 
siona con su núcleo. En las especies con óvulos pluri- 
nucleados, varios núcleos masculinos entran en el 
óvulo y cada uno se une con un núcleo del óvulo. 

El cigoto de A. candida pronto segrega una gruesa 
pared con tres capas distintas (Fig. 231D). Aunque no 
se ha observado partenogénesis en A. candida, sí se ha 
observado en otras especies (Thirumalacher et al., 
1949). El núcleo del cigoto se divide en un tiempo re- 
lativamente corto y las divisiones nucleares simultá- 
neas continúan hasta que hay 32 núcleos (Wager, 
1896). La meiosis no se ha observado en A. candida pe- 
ro se ha registrado en otras especies (T'hirumalacher 
et al., 1949). El cigoto suele pasar el invierno en la eta- 
pa de 32 núcleos. Cuando germina la primavera si- 
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Fig. 231. Reproducción sexual de Albugo candida. A, vogonio antes de la diferenciación del óvulo. B, oogonio al 
comienzo de la diferenciación del óvulo. C, vogonio justo después de la fertilización. D, cigoto antiguo. E-F, ger- 
minación del cigoto. H, zoosporas del cigoto en germinación. (E-H, Redibujado de DeBary, 1863). 


guiente se forman más de cien zoosporas biflageladas parece y las zoosporas nadan libremente en todas las 
(DeBary, 1863). Entonces la pared se abre y las zoos- direcciones. Los que llegan a un hospedante adecua- 
poras son extruidas en una masa rodeada por una do son capaces de infectarlo. 

fina vesícula (Fig. 231E-H). La vesícula pronto desa- Los Peronosporales con esporangióforos ramifica- 





Fig. 232. Plasmopara viticola. A, esporangióforo. B, conidiosporangio plurinucleado. C-F, “germinación” del coni- 
diosporangio. G, zoosporas. H, germinación de las zoosporas. I, germinación del cigoto. (C-H, Redibujado de Gre- 
gory, 1912; L, Redibujado de Arens, 1929). 


278 





Fig. 233. Esporangios de Phytium. A-D, P. periilum. A, ápice del esporangio. B, lo mismo después de la descarga 
del protoplasto. C, después de la formación de zoosporas. D, zoospora. E, esporangios terminales de P. helicoides. 
F-G, P. paroecandrium. F, esporangio intercalar. G, esporangio intercalar después de la descarga del protoplasto 
y su división en zoosporas. (A-D, F-G, Redibujado de Drechsler, 1940; E, Redibujado de Drechsler, 1939). 


dos que se proyectan más allá del hospedante se lla- 
man “mildiús”. Plasmopara es un mildiú con unas 20 
especies ampliamente distribuidas. Desde el punto 
de vista económico, la especie más importante es P. 
viticola, un parásito de la uva que causó graves daños 
a los viñedos antes de que se descubrieran los méto- 
dos de control. 

El mildiú de la uva crece como un parásito inter- 
celular dentro de las hojas y ramas jóvenes. El micelio 
es plurinucleado, libremente ramificado, y con las ra- 
mificaciones variando mucho de tamaño. Las hifas 
tienen numerosas excrecencias laterales (haustorios) 
que penetran en las paredes de las células hospedan- 
tes y absorben el alimento de sus protoplastos. 

Después de establecerse en el interior de un hos- 
pedante, el micelio forma densas capas de hifas en las 
cavidades que se encuentran justo debajo de los es- 
tomas de las hojas y las ramas. Muchas de estas hifas 
crecen a través de un solo estoma y se convierten en 
esporangióforos. Cada esporangióforo tiene de tres a 
seis ramificaciones laterales bastante largas que na- 
cen en una sucesión monopodial (Fig. 232A). Las ra- 
mificaciones laterales se encuentran más o menos en 
ángulo recto con el eje que las soporta y cada una de 
ellas lleva varias ramificaciones cortas. En el ápice de 
cada ramificación se forma un único conidiosporan- 
gio, que cuando madura se desprende fácilmente del 
ápice de la ramificación estrecha (esterigma) que se 
encuentra inmediatamente debajo de ella. 

El desarrollo de los conidiosporangios ha sido es- 
tudiado con mayor profundidad en P. halstedii (Gre- 
gory, 1912). Cuando están muy jóvenes son uninucle- 
ados. A medida que un conidiosporangio aumenta de 
tamaño, el núcleo original se divide y redivide para 
formar un número de núcleos. Inmediatamente des- 


pués de que la división nuclear cesa, los núcleos tie- 
nen forma esférica y son equidistantes entre sí. Más 
tarde, se vuelven piriformes (Fig. 232B), migran hacia 
el interior de la membrana plasmática, y se quedan 
con el extremo estrecho apuntando hacia afuera. Lue- 
go aparece un surco hacia adentro de la membrana 
plasmática que corta el protoplasto plurinucleado en 
protoplastos uninucleados (Fig. 232C-D). Las coni- 
diosporangios se desprenden en esta etapa del desa- 
rrollo. 

Los conidiosporangios separados flotan por el aire 
hasta que caen a la tierra. La “germinación” del coni- 
diosporangio (metamorfosis de los protoplastos uni- 
nucleados en zoosporas y su liberación) se produce 
poco después de que se haya alojado en un sustrato 
adecuado. El conidiosporangio “en germinación” de- 
sarrolla un poro circular en el extremo distal de su pa- 
red y los protoplastos uninucleados en su interior son 
extruidos a través de la pared (Fig. 232E-F). Inmedia- 
tamente después de la extrusión, cada protoplasto 
desarrolla un par de flagelos (Fig. 232G). Las zoospo- 
ras formadas de esta manera nadan durante aproxi- 
madamente media hora y luego se paran, se redon- 
dean y secretan una pared delgada (Fig. 232H). Cuan- 
do un conidiosporangio “germina” en las hojas del 
hospedante, las zoosporas muestran una marcada 
tendencia a reposar en las proximidades de los esto- 
mas. La célula globosa formada por el redondeo de la 
zoospora pronto envía un tubo germinal que crece 
directamente a través del estoma (Gregory, 1912). 

El desarrollo de los órganos sexuales es esencial- 
mente el mismo en las tres especies donde se ha in- 
vestigado (Nishimura, 1926; Rosenberg, 1903; Ruh- 
land, 1903). Se forman dentro de los tejidos del hos- 
pedante y en los ápices de las hifas. El ápice de una 
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Fig. 234. A-C, desarrollo de los órganos sexuales de Pythium intermedium. D-F, germinación del cigoto de P. salpin- 
gophorum. D, después de la formación del tubo germinal. E, después de la descarga del protoplasto del tubo ger- 
minal y su división en zoosporas. F, formación del esporangio en el ápice del tubo germinal. (D-F, Redibujado de 


Drechsler, 1946). 


hifa que se desarrolla como un oogonio se agranda 
mucho y contiene muchos núcleos que se encuentran 
aproximadamente equidistantes unos de otros. Des- 
pués de la formación de una pared transversal que se- 
para el oogonio de la hifa subyacente, todos los nú- 
cleos oogoniales, salvo uno, se acumulan en una capa 
a corta distancia de la membrana plasmática. A veces 
se produce un aumento en el número de núcleos des- 
pués de que migran a esta capa. Tarde o temprano se 
produce una citocinesis que divide el protoplasto oo- 
gonial para formar un óvulo uninucleado central y un 
periplasma plurinucleado periférico. Mientras tanto, 
un ápice hifal adyacente a un oogonio se ha converti- 
do en un anteridio al formar una pared transversal. 
El protoplasto dentro del anteridio contiene alrede- 
dor de una docena de núcleos. El anteridio envía un 
tubo de fecundación que crece a través de la pared del 
oogonial, a través del periplasma, y dentro del cito- 
plasma del óvulo. El núcleo de un gameto masculino 
migra a través del tubo de fecundación hacia el óvulo 
y el cigoto formado pronto segrega una gruesa pared. 

La germinación de los cigotos de P. viticola no se 
produce hasta la primavera siguiente de su forma- 
ción. La unión de los dos núcleos de los gametos se 
retrasa a menudo hasta la primavera, pero cuando su- 
cede, el nucleo resultante de la fusión se divide casi 
inmediatamente en 50 o más núcleos (Arens, 1929). Se 
cree que la división del núcleo resultante de la fusión 
es meiótica. El cigoto envía un tubo germinal pareci- 
do a una hifa poco después de que la división nuclear 
cese. Si el cigoto se encuentra dentro de viejas hojas 
muertas, el tubo germinal crece a través de un esto- 
ma. El protoplasto plurinucleado dentro del cigoto 
migra al extremo distal del tubo y se forma una pared 
transversal. La célula cortada de esta manera en el ex- 
tremo distal se convierte en un esporangio que con- 
tiene 50 o más zoosporas que se liberan a través de un 
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poro en el ápice esporangial (Arens, 1929; Gregory, 
1912; Fig. 2321). 

Pythium es representativo del tipo en el que los 
esporangios se llevan en hifas que no se diferencian 
en esporangióforos. Hay alrededor de 65 especies, 
casi todas ellas de distribución cosmopolita. Algunas 
especies son verdaderas acuáticas y parásitas de las 
algas dulceacuícolas. Muchas más especies son sa- 
profitas que crecen en el suelo. Muchas, si no todas, 
las especies que crecen saprófitamente en el suelo 
también pueden infectar las raíces de varias plantas 
terrestres. La infección se produce con frecuencia en 
la etapa de desarrollo de las plántulas del hospedan- 
te, y Pythium suele producir una amplia “podredum- 
bre” de las plántulas en invernaderos, marcos fríos y 
semilleros. 

Los micelios vegetativos son plurinucleares y sin 
paredes transversales en todo momento, o están con 
paredes transversales cuando son antiguos (Butler, 
1907). Cuando el micelio es parásito, algunas de las 
hifas pueden estar dentro y otras fuera del hospedan- 
te, o todas pueden estar dentro de él. 

La reproducción asexual se realiza generalmente 
por medio de zoosporas biflageladas. Estas se forman 
generalmente en esporangios que permanecen adhe- 
ridos al micelio, pero pueden formarse en conidios- 
porangios desprendibles. Los esporangios son de dos 
tipos, esporangios alargados simples o ramificados 
del mismo diámetro que las hifas que los contienen, 
y esporangios globosos mucho más amplios que las 
hifas (Fig. 233). Los esporangios se forman en los ápi- 
ces de las hifas y suelen tener una papila apical a tra- 
vés de la cual se descarga el contenido esporangial no 
dividido en una masa globosa. Hay especies en las 
que la papila apical se prolonga en un tubo de salida 
definido (Drechsler, 1939, 1941). La masa globosa de 
protoplasma descargada del esporangio está general- 


mente rodeada por una delicada vesícula (Fig. 233B- 
C, G). La masa de protoplasma pronto se divide en 
un número de zoosporas biflageladas que escapan de 
la vesícula. Las zoosporas de natación libre son reni- 
formes y tienen los flagelos insertados en el lado cón- 
cavo (Fig. 233D). Al final del período de natación, una 
zoospora asume una forma esférica y segrega una 
pared. En la mayoría de los casos esta célula envía 
una sola hifa, pero el contenido de la célula puede 
convertirse en una sola zoospora que se escapa de la 
pared celular (Hóhnk, 1932). Estrictamente hablando, 
esto no es un diplanetismo porque tanto las zoospo- 
ras primarias como las secundarias son morfológica- 
mente iguales. Como en Saprolegnia, la base esporan- 
gial puede abultarse hasta convertirse en un esporan- 
gio vacío y allí desarrollarse en un nuevo esporangio 
(Drechsler, 1939, 1941). La reproducción asexual tam- 
bién puede lograrse mediante una formación interca- 
lada de yemas globosas que a veces tienen paredes 
muy gruesas. Cuando las yemas germinan se forma 
un largo tubo de salida similar a una hifa, cuya longi- 
tud puede ser varias veces el diámetro de la yema 
(Drechsler, 1939, 1940, 1941, 1946). Un esporangio se 
desarrolla en el extremo distal del tubo de salida y 
forma zoosporas de la misma manera que los espo- 
rangios de los micelios. 

La reproducción sexual de Pythium es aplanóga- 
ma y 0ógama (Fig. 234A-C). Todas las especies culti- 
vadas en cultivos derivados de una sola zoospora han 
resultado ser homotálicas (Vanterpool, 1939). El desa- 
rrollo voogonial comienza con un agrandamiento glo- 
boso del ápice de la hifa y una migración del citoplas- 
ma y los núcleos hacia la porción de agrandamiento. 
Al poco tiempo, se forma una pared transversal que 
sobresale de la parte inflada, el vogonio. Los oogo- 
nios de la mayoría de las especies tienen paredes 
lisas, pero los de ciertas especies tienen paredes espi- 
nosas. El número de núcleos dentro del vogonio pue- 
de (Miyake, 1901; Trow, 1901) o no (Edson, 1915) ser 


aumentado por la división. En cualquier caso, el pro- 
toplasto oogonial se divide en un óvulo uninucleado 
rodeado por un periplasma plurinucleado en el que 
los núcleos acaban por desintegrarse. Las delicadas 
hifas anteridiales surgen junto a un oogonio o a dis- 
tancia de él. Se inflan ligeramente en el extremo distal 
y se forma una pared transversal justo detrás de la 
porción inflada. La célula formada en este caso es un 
anteridio (Fig. 234A). Los anteridios de la mayoría de 
las especies forman un tubo de fecundación evidente 
que crece a través de la pared oogonial y el periplas- 
ma hasta el óvulo. P. aphanidermatium es la excepción 
puesto que en las paredes oogonial y anteridial se for- 
ma un amplio poro (Edson, 1915). En esta especie, to- 
dos los núcleos anteridiales, salvo uno, se degeneran 
a medida que el protoplasto anteridial migra y se 
fusiona con el óvulo. En Pythium puede producirse 
un desarrollo partenogenético de los óvulos en parte- 
nosporas y más del 50% de los óvulos de ciertas espe- 
cies son partenogenéticos (Drechsler, 1946). 

Los cigotos y las partenosporas desarrollan grue- 
sas paredes que pueden ser lisas o espinosas. Según 
la especie, los cigotos germinan inmediatamente des- 
pués de su madurez (Drechsler, 1939), o deben per- 
manecer inactivos de tres a seis meses después de su 
madurez para poder germinar. Durante la madura- 
ción del cigoto los dos núcleos de los gametos se unen 
y el núcleo resultante se divide y redivide para for- 
mar varios núcleos. Cuando se produce la germina- 
ción, el cigoto envía una hifa no ramificada o basal- 
mente ramificada cuya longitud puede ser varias ve- 
ces el diámetro del cigoto (Fig. 234D-F). El protoplas- 
to puede descargarse en una masa redondeada desde 
el ápice de la hifa y luego dividirse en zoosporas; o el 
ápice de la hifa puede convertirse en un esporangio 
que forma zoosporas de la misma manera que en los 
esporangios producidos por los micelios (Drechsler, 
1946). 


SUBCLASE AFLAGELLATAE (ZYGOMYCETAE, APLANATAE) 





Los miembros de la subclase Aflagellatae tienen 
paredes celulares compuestas de quitina fúngica. Los 
talos son eucárpicos, y tienen micelios multinuclea- 
dos que pueden estar regularmente con o sin paredes 
transversales. La formación de cuerpos reproducti- 
vos flagelados no se da en ningún caso. La reproduc- 
ción asexual puede realizarse por medio de aplanos- 
poras producidas en cantidades indefinidas dentro 
de los esporangios, o bien todo el esporangio puede 
funcionar como una sola espora y comportarse como 
un conidio. La reproducción sexual es aplanógama y 
generalmente isógama, pero en ciertos casos los dos 
aplanogametos son regularmente desiguales en ta- 
maño. 

Hay alrededor de 70 géneros y 350 especies, la 
gran mayoría de las cuales son saprófitas. 

Lo que caracteriza a esta subclase es la falta de 
cuerpos reproductivos flagelados y los aplanogame- 
tos isógamos. Los cigotos de los Aflagellatae son fre- 


cuentemente llamados cigosporas porque se produ- 
cen de forma isógama. Las relaciones de esto con las 
otras dos subclases son inciertas. La naturaleza de la 
pared celular sugiere una relación con los Uniflage- 
llatae, pero la aplanogamia que se encuentra a lo lar- 
go de los Aflagellatae es diferente a la que se encuen- 
tra en cualquiera de los Uniflagellatae. Los miembros 
de la subclase Aflagellatae se dividen en dos órdenes. 


ORDEN MUCORALES 


Los micelios de los Mucorales son generalmente 
capaces de crecer indefinidamente y —al menos cuan- 
do son jóvenes y crecen vigorosamente —no tienen 
paredes transversales. La reproducción asexual se re- 
aliza por medio de aplanosporas producidas dentro 
de esporangios globosos llevados por esporangiófo- 
ros. El esporangio suele contener un número grande 
e indefinido de aplanosporas, pero en algunos casos 
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Fig. 235. Esporangios de los Mucorales. A-B, Blakeslea trispora. A, esporangio. B, esporangiolos. C-D, Haplosporan- 
gium bisporale. C, esporangiolos con dos esporas. D, esporangiolos con una espora. E-G, Syncephalis pycnospora. 
E, esporangiolos inmaduros. F-G, esporangiolos maduros. (A-D, Redibujado de Thaxter, 1914; E-G, Redibujado de 


Thaxter, 1897). 


contiene unas pocas o sólo una de ellas. La reproduc- 
ción sexual se realiza por medio de aplanogametos 
producidos individualmente dentro de la gametan- 
gios. En una hifa, el gametangio es transportado ter- 
minalmente y la porción de la hifa subyacente se infla 
para formar un suspensor. La unión de los gametos 
de la mayoría de las especies es isógama, pero hay al- 
gunas especies en las que es anisógama. 

Los Mucorales, a menudo llamados “mohos ne- 
gros”, se dividen en unos 45 géneros y 250 especies. 
La mayoría de las especies son saprófitos que crecen 
en sustratos ricos en materia orgánica soluble; unas 
pocas especies son parásitas de otros hongos, y algu- 
nas especies son parásitos que causan enfermedades 
de plantas y animales. 

Las distinciones genéricas se basan en gran parte 
en la estructura de los esporangios y esporangióforos. 
Los esporangióforos de algunos géneros no están 
ramificados y tienen un solo esporangio terminal o 
un ápice inflado con varios esporangios. Los de otros 
géneros están ramificados y poseen uno o varios 
esporangios en el ápice de cada rama final. Algunos 
géneros tienen esporangios que contienen un gran 
número de esporas; otros tienen esporangios (espo- 
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rangiolos) con pocas esporas, dos esporas o una sola 
espora (Fig. 235). A veces una especie puede producir 
ambos tipos de esporangios. Así, según las condicio- 
nes en las que se cultiva (Thaxter, 1914), Blakeslea pue- 
de producir esporangios con muchas esporas o pro- 
ducir esporangiolos con pocas esporas. En general se 
cree que los esporangiolos con pocas esporas se deri- 
van de los esporangios con muchas esporas; el pro- 
ducto final de esa serie es un esporangiolo con una 
sola espora. 

Rhizopus es uno de los más investigados entre los 
Mucorales. Hay alrededor de 35 especies, todas ellas 
saprófitas. R. nigricans es tan frecuente en el pan que 
a menudo se le llama “moho negro del pan”. A menu- 
do contamina tanto los cultivos de bacterias y hongos 
que se considera una maleza del laboratorio. Un mi- 
celio joven de R. nigricans es plurinucleado, no tiene 
paredes transversales y tiene todas las hifas iguales. 
Más adelante, el micelio se diferencia en hifas de tres 
tipos: los rizoides repetidamente ramificados que pe- 
netran en el sustrato, los estolones que crecen hori- 
zontalmente por encima del sustrato durante cierta 
distancia y luego se doblan hacia abajo hasta el sus- 
trato y forman un penacho de rizoides, y los esporan- 
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Fig. 236. Porción del micelio fructífero de Rhizopus nigricans (diagrama). 


gióforos erguidos que crecen hacia arriba en pena- 
chos donde los estolones forman rizoides (Fig. 236). 
El esporangióforo de Rhizopus no está ramificado, 
y después de que se ha alargado hasta cierta altura su 
ápice comienza a agrandarse formando un esporan- 
gio (Fig. 237A). El citoplasma, muchos núcleos y una 
cantidad considerable de alimento de reserva fluyen 
hacia el esporangio que se está agrandando. La ma- 
yor parte del protoplasma se acumula en una gruesa 
capa justo dentro de la creciente pared esporangial, 
dejando el centro ocupado por un protoplasma va- 
cuolado en el que sólo hay unos pocos núcleos. Una 
capa de vacuolas cupuliformes aparece entonces en- 
tre las porciones densas y vacuoladas del protoplas- 
ma. Estas vacuolas se aplanan y se fusionan lateral- 
mente entre sí para formar una hendidura cupulifor- 
me entre las dos porciones del protoplasma (Fig. 237 
B). A continuación se secreta una pared entre los pro- 
toplastos recientemente divididos. Esto separa com- 
pletamente la porción estéril cupuliforme (la colume- 
la) del esporangio de la porción fértil exterior (Swin- 
gle, 1903). La membrana plasmática del protoplasto 
dentro de la porción fértil desarrolla a continuación 
numerosos surcos que se ramifican hacia adentro 
(Fig. 237C). Estos dividen el protoplasma en fragmen- 
tos cada vez más pequeños. Con la continuación de 


esta división progresiva, el protoplasma fértil se divi- 
de finalmente en protoplastos de forma irregular, ca- 
da uno con 2 a 10 núcleos. Los protoplastos luego se 
redondean, secretan paredes y se convierten en apla- 
nosporas. La pared esporangial se seca después de 
que las aplanosporas están maduras y es tan frágil 
que cualquier pequeña perturbación la rompe. El pie 
del esporangióforo y la columela persisten después 
de la liberación de las esporas por la ruptura de la pa- 
red esporangial. 

Rhizopus también puede reproducirse asexual- 
mente por medio de clamidosporas. Estos se forman 
raramente —si es que se forman alguna vez—en R. 
nigricans, pero son muy frecuentes en otras especies 
(Lendner, 1908). Se producen en micelios antiguos 
que se han septado transversalmente debido al en- 
grosamiento de las paredes de ciertas células interca- 
lares. 

Algunas especies son homotálicas y otras son he- 
terotálicas. Por ejemplo, R. sexualis es homotálica (Ca- 
llen, 1940) y R. nigricans es heterotálica (Blakeslee, 
1904). Cuando las especies heterotálicas se cultivan 
de manera que dos talos del sexo opuesto se unen, 
sólo se forman órganos sexuales en la región donde 
los dos se encuentran. En esta región las hifas de am- 
bos sexos producen ramificaciones laterales cortas 


283 





Fig. 237. Etapas en el desarrollo de los esporangios de Rhizopus nigricans. A, antes de la formación de la columela. 
B, durante la formación de la columela. C, durante la producción de las esporas mediante la división progresiva. 


(progametangios) cuyos extremos distales están dila- 
tados y densamente llenos de protoplasma (Fig. 238 
A-B). Los progametangios del sexo opuesto se en- 
cuentran de extremo a extremo en parejas. Cada uno 
se divide transversalmente a cierta distancia de su 
ápice. La célula separada en el extremo distal (el ga- 
metangio) tiene un protoplasto plurinucleado densa- 
mente granular, y la porción debajo del gametangio 
(el suspensor) tiene el protoplasto más vacuolado 
(Fig. 238C). Ambos gametangios en pareja aumentan 
de tamaño y el número de núcleos en sus protoplas- 
tos también aumenta. Hay una considerable varia- 
ción en el tamaño de los dos miembros de los distin- 
tos pares. En algunos pares, los dos gametangios tie- 
nen el mismo tamaño; en otros pares, son marcada- 
mente desiguales. A medida que el desarrollo conti- 
núa, se forma un gran poro donde se unen los dos ga- 
metangios. Los dos protoplastos gametangiales 
(aplanogametos) se fusionan entonces para formar 
un cigoto que pronto se rodea de una gruesa pared 
negra verrugosa (Fig. 238D-E). Los núcleos aportados 
por los aplanogametos aumentan en número durante 
las primeras etapas del desarrollo del cigoto y luego 
muchos se fusionan en pares (Cutter, 1942). El cigoto 
madura y entra en un estado de reposo dentro de 
unos 10 días. Durante la maduración, los núcleos di- 
ploides permanecen indivisos y los núcleos haploides 
sobrantes se degeneran. Los cigotos deben permane- 
cer en reposo durante muchos meses antes de que 
puedan ser inducidos a germinar. Cuando esto ocu- 
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rre, la pared desarrolla una grieta lateral, y un tubo 
germinal similar a una hifa crece a través de la grieta. 
Se produce entonces un rápido incremento en el nú- 
mero de núcleos y hay algunas pruebas de que— 
como se ha establecido definitivamente para muchos 
otros Mucorales—las primeras divisiones nucleares 
son meióticas (Cutter, 1942). El proceso de germina- 
ción del cigoto no se ha seguido más allá de la etapa 
del tubo germinal en Rhizopus, pero se cree que—co- 
mo es bien sabido para muchos otros Mucorales — 
existe eventualmente la formación del esporangio en 
el ápice del tubo germinal (Fig. 238). 


Sexualidad de los Mucorales 


Se ha analizado la sexualidad de los micelios deri- 
vados de esporas únicas de micelios de tubo germinal 
en ciertos Mucorales. Se ha demostrado que varias es- 
pecies homotálicas poseen todas las esporas del espo- 
rangio de un tubo germinal con las que se generan los 
micelios homotálicos (Blakeslee, 1906; Cutter, 1942), 
y probablemente lo mismo ocurre con todas las espe- 
cies homotálicas. Las especies heterotálicas no son to- 
das iguales con respecto a las esporas de los esporan- 
gios de los tubos germinales. Hay varias especies he- 
terotálicas en las que todas las esporas del esporangio 
de tubo germinal producen micelios del mismo sexo, 
en positivo (+) o negativo (-) (Blakeslee, 1906; Cutter, 
1942). Se sabe que estas especies tienen una división 
meiótica de los núcleos resultante de la fusión antes o 





Fig. 238. Reproducción sexual de Rhizopus nigricans. A-B, progametangios. C, después de la formación de los ga- 
metangios. D-E, un cigoto joven y otro maduro. F, germinación del cigoto (diagramático). 


durante la germinación (Cutter, 1942) y sin duda tie- 
nen una segregación de genes por sexo en el momen- 
to de la meiosis. Así, los núcleos con genes de un sexo 
y los núcleos con genes del sexo opuesto deberían es- 
tar presentes en números aproximadamente iguales 
en un esporangio de tubo germinal antes de que su 
protoplasto se divida en esporas. Hasta la fecha, no se 
ha sugerido por qué, con respecto a los genes para el 
sexo, todos los núcleos son iguales en el momento en 
que se forman las esporas en los esporangios de los 
tubos germinales. En dos especies heterotálicas de 
Phycomyces (Blakeslee, 1906; Burgeff, 1915; Cutter, 
1942) y una especie heterotálica de Pilobolus (Krafc- 
zyk, 1935) hay tres tipos de esporas en cada espo- 
rangio del tubo germinal: las que producen micelios 
positivos, las que producen micelios negativos y las 
que producen micelios de tipo homotálico. Se sabe 
que en Phycomyces se produce una división meiótica 
de los núcleos resultantes de la fusión (Cutter, 1942), 
pero algunos de ellos pueden no dividirse hasta el 
momento de la formación de esporas. 

Los micelios plurinucleados de los Mucorales y de 
otros hongos pueden ser homocarióticos con todos 
los núcleos iguales en su composición genética, o 
pueden ser heterocarióticos diferentes en su compo- 
sición genérica. Las especies en las que todas las espo- 
ras de un esporangio de tubo germinal se convierten 
en micelios homotálicos son homocarióticas en lo que 
respecta a los genes para el sexo y cada núcleo tiene 
los genes para ambos sexos. Estas especies son geno- 
típicamente homotálicas. El homotalismo en los mice- 
lios de ciertas esporas de un tubo germinal de Phyco- 
myces es fenotípico. Aquí un micelio es heterocarióti- 


co en cuanto a los genes para el sexo, algunos núcleos 
contienen genes para un sexo y otros núcleos contie- 
nen genes para el sexo opuesto. 


ORDEN ENTOMOPHTHORALES 


Los micelios de los Entomophthorales, general- 
mente, crecen de forma limitada y con paredes trans- 
versales que los dividen en células cada una con unos 
pocos núcleos. La reproducción asexual se realiza por 
medio de conidiosporangios que suelen ser descarga- 
dos violentamente del esporangióforo subyacente. 
Las conidiosporangios descargadas pueden conver- 
tirse directamente en micelios; o sus protoplastos 
pueden dividirse en aplanosporas, cada una de las 
cuales se desarrolla en un micelio. La reproducción 
sexual es isógama o anisógama y por medio de apla- 
nogametos formados individualmente dentro de los 
gametangios. Los gametangios son células modifica- 
das o no modificadas sin suspensores. 

Hay unos 25 géneros y 100 especies. Muchas espe- 
cies son parásitas de los insectos; otras son saprófitas. 

Empusa es un género parásito de los insectos y una 
de las especies más comunes es E. muscae, un parásito 
de la mosca doméstica común. Las moscas domésti- 
cas infectadas con Empusa son más abundantes a fina- 
les de verano y principios de otoño. Los experimentos 
muestran que el hongo suele desarrollarse hasta la 
madurez en un plazo de cinco a ocho días después de 
que la mosca se infecta (I'haxter, 1888). Las moscas 
infectadas pueden reconocerse por su lentitud, la co- 
loración más clara del abdomen y el peculiar color 
rojo ladrillo sucio de los ojos (Gússow, 1917). Las 
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Fig. 239. Empusa muscae. A, porción del hospedante con desarrollo de las fructificaciones del hongo. B, cuerpo 
hifal elongándose para formar un esporangióforo. C, ápice del esporangióforo justo antes de la formación del 
conidiosporangio. D-G, etapas sucesivas en la formación del conidiosporangio 


moscas que mueren por los efectos del hongo se 
arrastran lentamente por el techo o por las paredes la- 
terales de una habitación. En el momento de la muer- 
te están firmemente adheridos por sus probóscides al 
objeto sobre el que se arrastraban. Aquí permanecen 
después de la muerte, y el hongo desarrolla conidios- 
porangios que brotan de los esporangióforos en la 
madurez. Estos conidiosporangios descargados son 
el halo de humo que se ve debajo de las moscas que 
han muerto en los cristales de las ventanas o en los 
espejos. 

Durante las primeras etapas del desarrollo vegeta- 
tivo dentro de una mosca doméstica, E. muscae consis- 
te en pequeños cuerpos hifales globosos y plurinu- 
cleados. Estos se multiplican rápidamente. En otra es- 
pecie de Empusa los cuerpos hifales suelen tener cua- 
tro núcleos y se reproducen por constricción trans- 
versal después de que los núcleos se hayan dividido 
en dos grupos de cuatro núcleos hijos cada uno (Rees, 
1932). Entre ciertas especies, incluida E. muscae, la eta- 
pa vegetativa consiste enteramente en cuerpos hifa- 
les. En otras especies se desarrolla un verdadero mi- 
celio vegetativo. El micelio de una de estas especies 
ha sido cultivado artificialmente (Sawyer, 1929). Los 
cuerpos hifales se distribuyen por todo el cuerpo del 
hospedante, y se cree que su dispersión se debe al 
transporte en el flujo sanguíneo (Speare, 1922). La 
multiplicación de los cuerpos hifales continúa hasta 
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que han reemplazado la mayoría de los tejidos dentro 
del integumento de la mosca. 

Poco antes de la muerte del hospedante, cada 
cuerpo hifal de E. muscae envía una excrecencia tubu- 
lar no ramificada — el esporangióforo inmaduro — que 
crece hacia el integumento quitinoso que cubre el ab- 
domen de la mosca (Fig. 239B). Los esporangióforos 
alargados se encuentran en penachos que empujan a 
través de los delgados lugares entre los segmentos 
del integumento (Fig. 239A). Los esporangióforos 
que crecen hacia el integumento están densamente 
llenos de citoplasma y contienen de 10 a 20 núcleos. 
Los núcleos a menudo se encuentran equidistantes 
entre sí y en una serie lineal. Después de crecer a tra- 
vés de la abertura en el integumento, el extremo distal 
del esporangióforo se dilata hasta tres o cuatro veces 
su diámetro original y todo el protoplasma se mueve 
hacia la porción dilatada (Fig. 239C). No se sabe con 
certeza si hay un aumento del número de núcleos 
durante la elongación de los esporangioforos de E. 
muscae. Sin embargo, no es el caso de otra especie de 
Empusa en la que un cuerpo hifal de cuatro nucleos 
produce un conidiosporangio que contiene cuatro 
nucleos (Rees, 1932). 

El desarrollo del conidiosporangio de E. muscae 
comienza con la formación de una pequeña excrecen- 
cia mamilada en el extremo distal del esporangióforo 
dilatado (Fig. 239D-F). El ápice de la excrecencia se 
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Fig. 240. Reproducción sexual de Empusa. A, cuerpos hifales al comienzo de la conjugación. B-C, un cigoto joven 


y otro casi maduro. (Redibujado de Rees, 1932). 


dilata, y la mayor parte del citoplasma y todos los nú- 
cleos se desplazan hacia la dilatación (Olive, 1906; 
Goldstein, 1927). Se forma entonces una pared trans- 
versal que separa la excrecencia globosa, el conidios- 
porangio, del esporangióforo subyacente (Fig. 239G). 
A continuación aparece una cavidad lenticular llena 
de agua, entre el citoplasma del conidiosporangio y 
la pared transversal. Posiblemente, como en otro gé- 
nero estrechamente relacionado (Sawyer, 1931), se se- 
creta una segunda pared transversal inmediatamente 
al lado del protoplasto conidiosporangial. En cual- 
quier caso, la acumulación de agua en la cavidad pro- 
duce finalmente a una presión hidrostática que hace 
estallar la pared lateral y repentinamente expulsa el 
conidiosporangio hacia afuera unos cuantos milíme- 
tros. Esta descarga forzada del conidiosporangio no 
implica ninguna ruptura del ápice del esporangiófo- 
ro. 

Si el conidiosporangio descargado entra en con- 
tacto con un hospedante adecuado se adhiere a él y 
pronto infecta al hospedante. Si un conidiosporangio 
se aloja en un sustrato inadecuado, envía una corta 
protuberancia que se dilata en su ápice y se convierte 
en un conidiosporangio similar al que lo produjo. La 
formación de conidiosporangios secundarios puede 
repetirse indefinidamente hasta que un conidiospo- 
rangio secundario se aloje en un hospedante adecua- 
do o hasta que se agote la reserva de alimento. 


E. muscae también puede formar esporas de pare- 
des gruesas en reposo dentro del cuerpo del hospe- 
dante. Estas han sido consideradas partenosporas 
(Thaxter, 1888). Es más probable que sean clamidos- 
poras (Goldstein, 1923) ya que se forman en viejas 
moscas muertas donde ya no es posible la producción 
de conidiosporangios. Las clamidosporas se produ- 
cen sobre esporangióforos inmaduros dentro del hos- 
pedante y pueden ser terminales o intercalares. 

La reproducción sexual se produce mediante la 
conjugación de dos cuerpos hifales adyacentes (Rees, 
1932; Speare, 1922). En una especie en la que las cé- 
lulas tienen cuatro núcleos, las células de cada uno de 
los dos cuerpos hifales se dividen una vez (Rees, 
1932). Las paredes de los dos cuerpos hifales adya- 
centes se rompen en la región de contacto mutuo y los 
dos se unen por un estrecho istmo (Fig. 240A). Un nú- 
cleo de cada protoplasto llega a estar muy cerca del 
istmo. Entonces se desarrolla un crecimiento globular 
del istmo, y después de que ha alcanzado aproxima- 
damente el tamaño de un cuerpo hifal, los dos nú- 
cleos se mueven hacia él (Fig. 240B). El protoplasto bi- 
nucleado en crecimiento —ahora convertido en cigo- 
to—secreta entonces una gruesa pared (Fig. 240C). 
Algunas especies de Empusa forman partenosporas 
por el crecimiento de una excrecencia de un solo cuer- 
po hifal. Estas partenosporas son plurinucleadas 
(Riddle, 1906). 


FICOMICETES DE AFINIDADES INCIERTAS 





Los Anisochytridiales (Hypochytriales) producen 
células en enjambre de un tipo que no se encuentra ni 
en los miembros de la subclase Uniflagellatae ni en la 
subclase Biflagellatae. Las células en enjambre tienen 
un solo flagelo anterior (Karling, 1943) y uno del tipo 
barbulado (Couch, 1941). Podría argumentarse que 
han evolucionado a partir de las células de dos flage- 
los anteriores en enjambre encontrados en los miem- 
bros de la subclase Biflagellatae por una retención del 
flagelo barbulado y una obliteración del flagelo liso. 
Sin embargo, el hecho de que las paredes celulares de 
los Anisochytridiales no muestren una reacción de 
celulosa hace que esto parezca improbable (Karling, 
1939, 1943). Por lo tanto, es conveniente considerar la 
orden como una cuyas relaciones son inciertas. 


Los Anisochytridiales no son miceliales, son holo- 
cárpicos o eucárpicos, y son monocéntricos o policén- 
tricos. La reproducción asexual se realiza mediante 
zoosporas con un solo flagelo barbulado anterior. La 
reproducción sexual no se conoce para esta orden. 

Hay alrededor de 6 géneros y 15 especies, la ma- 
yoría de las cuales son parásitos de las algas o de los 
ficomicetes acuáticos. 

Anisolpidium, un género con tres especies, es pará- 
sito de las feofitas marina. El talo más o menos globo- 
so es holocárpico y se encuentra dentro de una sola 
célula hospedante o dos células hospedantes adya- 
centes. En la madurez, el talo es plurinucleado, casi 
llenando la célula o células hospedantes, y con uno o 
dos tubos de salida que se extienden a través de las 
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Fig. 241. Anisolpidium ectocarpii. A, descarga de zoosporas. B, zoosporas de natación libre. (Redibujado de Karling, 


1943). 


paredes de la célula hospedante. En el momento de la 
reproducción, el talo entero se convierte en un único 
esporangio. El protoplasto desarrolla una gran va- 
cuola central de forma irregular y forma zoosporas 
por un corte progresivo dirigido hacia afuera de la 
vacuola central. Los protoplastos uninucleados resul- 
tantes pasan por metamorfosis hasta convertirse en 
zoOosporas que se liberan a través de un poro circular 
en el ápice del tubo de salida (Fig. 241A). Las zoospo- 
ras son piriformes y con un flagelo relativamente lar- 
go (Fig. 241B). En lugar de desarrollar un tubo de Sali- 
da, el esporangio puede formar una pared gruesa y 
así convertirse en un esporangio en reposo. La repro- 
ducción sexual nunca ha sido observada en este o en 
cualquier otro miembro de la orden. 
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Todos los ascomicetes producen un tipo distintivo 
de esporangio, la asca, que contiene un número defi- 
nido de ascosporas que se forman inmediatamente 
después de la meiosis y por un método único de cito- 
cinesis endoplasmática (formación de células libres). 
El número típico de ascosporas en una asca es múlti- 
plo de cuatro. La mayoría de las especies tienen ocho 
ascosporas dentro de la asca; pero hay especies con 
un número menor de esporas, o donde el número es 
mayor y es 16, 32, 64, 128, 512, 0 1.024. Además de las 
ascosporas, muchas especies producen uno o más 
tipos de esporas que reduplican el micelio. 

Según una estimación reciente, hay unos 1.650 gé- 
neros y 12.000 especies (Ainsworth é Bisby, 1950). 


Ecología 


Los ascomicetes pueden ser parásitos o saprófitos 
a lo largo de todo su ciclo vital; o pueden comenzar a 
desarrollarse como parásitos y continuar creciendo 
como saprófitos después de la muerte de las porcio- 
nes infectadas del hospedante. Los micelios de la ma- 
yoría de las especies parásitas crecen dentro de los te- 
jidos del hospedante, pero ciertos ascomicetes, como 
los oídios (Erysiphales), crecen superficialmente so- 
bre el hospedante. La mayoría de las especies parási- 
tas se limitan a una sola especie hospedante o a un 
grupo de especies estrechamente relacionadas. Mu- 
chas de las enfermedades de las plantas de cultivo 
son causadas por los ascomicetes. En las plantas de 
cultivo, estos incluyen la mancha foliar de la alfalfa, 
la pudrición de mazorcas de maíz y la pudrición del 
pie de varios cereales. Las enfermedades provocadas 
por ascomicetes en los árboles frutales incluyen la po- 
dredumbre parda de los frutos de hueso, la sarna del 
manzano y el torque de la hoja del melocotonero. Los 
métodos para controlar estas enfermedades y reducir 


Subclase Euascomycetae. 304 

Plectomycetes. 305 

Aspergillales (Plectascales). 305 

Erysiphales (Perisporiales). 307 
Pyrenomycetes. 309 

Orden Sphaeriales. 309 

Orden Laboulbeniales. 311 

Orden Claviceptales. 312 

Orden Dothidiales. 314 
Discomycetes. 316 

Orden Pezizales. 316 

Orden Tuberales. 318 


así las pérdidas para el cultivador incluyen pulveriza- 
dores antifúngicos, polvos antifúngicos y la cría de 
razas resistentes al hongo. En algunos casos, los fito- 
patólogos no han tenido éxito en el desarrollo de mé- 
todos de control. El ejemplo más espectacular de esto 
es el cancro del castaño causado por Endothia parasiti- 
ca. Esta enfermedad se observó por primera vez en el 
castaño americano (Castanea dentata) en árboles de la 
ciudad de Nueva York. Poco después de que se des- 
cubriera por primera vez en 1904, se propagó rápida- 
mente por los bosques de castaños de Nueva York y 
los estados vecinos, y en pocos años prácticamente 
todos los castaños americanos de los Estados Unidos 
murieron. 

Los ascomicetes saprófitos se encuentran en una 
gran variedad de hábitats, muchos de ellos crecen en 
troncos en descomposición, en el moho de las hojas o 
en suelos ricos en humus, producen cuerpos fructífe- 
ros (ascocarpos) de tamaño macroscópico y forma de- 
finida. Estos hongos, como las cazoletas y las colme- 
nillas, pueden producir sus ascocarpos sobre el suelo 
o, como en las trufas, pueden formar ascocarpos sub- 
terráneos. Otros ascomicetes saprófitos crecen en la 
superficie de frutas, verduras o carne en descomposi- 
ción, así como en el cuero húmedo y en una gran va- 
riedad de sustancias vegetales y animales. Entre estos 
hongos están las levaduras y los mohos azules y ver- 
des. Muchos ascomicetes saprófitos, especialmente 
Penicillium y las levaduras, son de importancia indus- 
trial. Penicillium se ha hecho bien conocido porque es 
la fuente de la que se obtiene el antibiótico penicilina. 
Este hongo es también el que le da el sabor y el color 
característicos al queso Roquefort. Los mohos azules 
y verdes se utilizan en varios procesos comerciales. 
Algunos son capaces de convertir el almidón en azú- 
car y servir como “iniciadores” en la fermentación al- 
cohólica. Otros se utilizan en la producción de ácidos 
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oxálico, cítrico y glucónico; y en la producción de di- 
versas vitaminas. 


Estructura Reproductiva 


Excepto por las levaduras y otras formas, el talo 
de un ascomicete es de tipo micelial. Las hifas pare- 
cen ser pluricelulares y con paredes transversales. En 
realidad, la llamada pared transversal es un septo in- 
completo con una perforación central que con fre- 
cuencia es lo suficientemente grande como para per- 
mitir un flujo de citoplasma y núcleos de una célula a 
otra. La porción del protoplasto entre dos septos su- 
cesivos generalmente contiene un solo núcleo; pero, 
como en el caso de Pyronema, puede ser plurinuclea- 
do. 

La porción vegetativa de los talos de muchos asco- 
micetes miceliales es una masa amorfa de hifas vaga- 
mente entrelazada similar a la que se encuentra en la 
mayoría de los ficomicetes. A veces la mayor parte 
del micelio cuenta con hifas densamente entrelazadas 
en una masa pseudoparénquimatosa (esclerocio). 


Reproducción Asexual 


La producción de ascosporas depende de la repro- 
ducción sexual, o al menos de la formación de órga- 
nos sexuales. Además de las ascosporas, las esporas 
son cuerpos reproductivos asexuales. Excepto por los 
numerosos géneros que se encuentran en los líque- 
nes, la gran mayoría de los ascomicetes producen re- 
gularmente uno o más tipos de esporas no flageladas. 
Muchos ascomicetes, como los oídios, producen es- 
poras asexuales a lo largo de su período de crecimien- 
to y forman ascosporas sólo al final de la temporada. 
En algunos ascomicetes, como en muchos mohos azu- 
les y verdes, la reproducción por medio de esporas 
asexuales puede continuar indefinidamente. 

El tipo de espora más frecuente es el conidio, es- 
pora que nace en el extremo libre de una hifa especial 
(conidióforo). Los conidios son cortados en sucesión 
acropetal por el conidióforo y generalmente en una 
sucesión tan rápida que hay una cadena de conidios. 
Algunos géneros tienen conidióforos que están libres 
unos de otros, y pueden estar no ramificados (Fig. 
254) o ramificados (Fig. 252). Otros géneros tienen los 
conidióforos pegados lateralmente unos a otros en 
una capa continua de formación de esporas. Dentro 
de estas zonas productoras de conidios, los más fre- 
cuentes son el acérvulo y el picnidio. Un acérvulo es 
una capa fértil aplanada que generalmente se forma 
subepidérmicamente. Un picnidio es una cavidad 
cupuliforme o lageniforme que está abierta desde el 
principio y revestida de esporas. Las esporas dentro 
del picnidio se llaman generalmente picnosporas en 
lugar de conidios. 

En lugar de formar esporas sucesivamente en el 
extremo de un conidióforo, puede haber una forma- 
ción simultánea de ellas a lo largo de una hifa. Las 
esporas formadas de esta manera suelen llamarse 
oídios. Además de formar conidios, picnosporas u 
oídios, un micelio también puede formar grandes es- 
poras de paredes gruesas. Estas clamidosporas se 
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producen solas o en series catenadas cortas. 
Reproducción Sexual 


Los órganos sexuales de los ascomicetes se desa- 
rrollan en los ápices de las hifas y generalmente en las 
ramificaciones laterales cortas. Los hemiascomicetes, 
que producen órganos sexuales morfológicamente 
reconocibles, poseen órganos sexuales similares en 
forma y generalmente iguales en tamaño. Estos pue- 
den ser uninucleados como en Eremascus (Fig. 246), o 
plurinucleados como en Dipodascus (Fig. 248). Los ór- 
ganos sexuales de los hemiascomicetes se encuentran 
adyacentes entre sí y a la fusión de sus protoplastos 
le sigue inmediatamente una fusión nuclear. 

Los órganos sexuales masculinos y femeninos de 
los euascomicetes difieren morfológicamente. El ór- 
gano sexual femenino (ascogonio) puede ser cilíndri- 
co a globoso y puede ser unicelular o pluricelular. El 
ápice del ascogonio se suele prolongar formando un 
tricógino y los géneros con ascogonios pluricelulares 
también pueden tener células intercaladas que pro- 
ducen tricóginos. La mayoría de los géneros tienen 
tricóginos no ramificados, pero en ciertos géneros, co- 
mo Neurospora (Fig. 257), los tienen ramificados. El ór- 
gano sexual masculino (anteridio) es más pequeño 
que el ascogonio y suele ser más o menos cilíndrico. 
Los anteridios y los ascogonios se producen en pare- 
jas adyacentes entre sí. Cuando madura, el protoplas- 
to del anteridio migra hacia el ascogonio, ya sea a tra- 
vés de un poro lateral o a través del tricógino. En los 
euascomicetes, la fusión de los protoplastos (plasmo- 
gamia) no es seguida inmediatamente por la fusión 
de los núcleos (cariogamia). 

También hay muchos euascomicetes que produ- 
cen ascogonios pero no producen anteridios. En ellas, 
la reproducción sexual se efectúa mediante un proce- 
so conocido como espermatización. Las especies que 
no forman anteridios suelen formar cuerpos unicelu- 
lares similares al conidio que se denominan esperma- 
cios. Los espermacios son llevados más o menos lejos 
de los ascogonios. Algunas especies producen esper- 
macios en cavidades lageniformes (espermogonios) 
que se parecen mucho a los picnidos. Otras especies 
producen sus espermacios (a veces llamados micro- 
conidios) solos o en grupos sobre hifas especiales (es- 
permacióforos). Los espermacios que nacen dentro 
de los espermogonios pueden ser transportados a los 
tricóginos o a la proximidad de los ascogonios. Lo 
mismo ocurre con los espermacios de los espermació- 
foros. Cuando los espermacios se alojan en las proxi- 
midades del ascogonio, se produce un crecimiento de 
tricóginos en los espermacios. La espermatización 
también puede realizarse mediante conidios o ascos- 
poras. En el caso de las especies heterotálicas de Neu- 
rospora, se ha demostrado repetidamente que el con- 
tacto entre el tricógino y el espermacio o el conidio es 
necesario para el desarrollo final de las ascosporas. 
También se ha establecido definitivamente para este 
género que en el momento de la espermatización el 
protoplasto de un conidio espermatizante migra ha- 
cia el tricógino (Backus, 1939). 

Dos micelios vegetativos pueden entrar en contac- 
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Fig. 242. Sección vertical de un ascocarpo hipotético que muestra la relación entre los órganos sexuales, las hifas 


ascógenas y las hifas estériles. 


to, anastamosándose, y tener una migración de los 
núcleos de un micelio al otro. Si los núcleos de los dos 
micelios difieren genéticamente, el micelio al que ha 
migrado un núcleo o núcleos es heterocariótico. Una 
vez establecida la heterocariosis, los núcleos deriva- 
dos de un micelio pueden recorrer una distancia de 
varios milímetros a través del otro micelio, siendo la 
migración de célula a célula a través de las perforacio- 
nes en los septos transversales. La heterocariosis en- 
tre dos micelios del sexo opuesto puede ir seguida de 
la migración de un núcleo de un micelio a los ascogo- 
nios que lleva el micelio del sexo opuesto. Se ha de- 
mostrado que esto ocurre en Neurospora (Dodge, 
1936). El resultado final de esta unión de núcleos se- 
xualmente diferentes por medios vegetativos (soma- 
togamia) es similar al de la unión de gametos. 


Sexualidad de los Micelios 


Los micelios de los ascomicetes derivados de as- 
cosporas simples o conidios son de diversos tipos con 
respecto a su sexualidad. La forma en que los térmi- 
nos homotálico y heterotálico deben aplicarse a estos 
diversos tipos es objeto de controversia (Buller, 1941; 
Dodge, 1936, 1945; Drayton € Groves, 1952; Hansen 
€ Snyder, 1943; Whitehouse, 1949). Como se propuso 
originalmente en relación con un estudio de la se- 
xualidad en los Mucorales, el heterotalismo se definió 
como la condición en la que “dos individuos comple- 
mentarios...son necesarios para la reproducción se- 


xual”; y el homotalismo se definió como la condición 
en la que “las cigosporas se originan así en un solo 
micelio” (Blakeslee, 1904, p. 208). Como corolario se 
sostuvo que “el micelio de una especie homotálica es 
bisexual; mientras que el micelio de una especie hete- 
rotálica es unisexual” (Blakeslee, 1904, p. 314). 

Según la definición original, los ascomicetes en los 
que dos micelios son esenciales para la unión gamé- 
tica y la producción de ascosporas pueden conside- 
rarse heterotálicos, y aquellos en los que un solo mi- 
celio puede lograrlo pueden considerarse homotáli- 
cos. 

Relativamente pocos ascomicetes son morfológi- 
camente heterotálicos, ya que los micelios masculinos 
sólo producen espermacios o anteridios, y los femeni- 
nos sólo producen ascogonios. La mayoría de ellos 
pertenecen a los Laboulbeniales, pero esto también se 
ha encontrado entre algunos miembros de otras órde- 
nes (Drayton € Groves, 1952; Hirsch, 1949). 

El heterotalismo también puede ser del tipo llama- 
do a veces heterotalismo fisiológico. Esto se descu- 
brió por primera vez en Pleurage anserina (Ames, 
1934), pero desde entonces se ha descubierto que se 
produce en un número considerable de otros ascomi- 
cetes (Whitehouse, 1949). Un micelio fisiológicamen- 
te heterotálico produce ambos tipos de elementos se- 
xuales pero es autoestéril. Sin embargo, resulta ser 
fértil con otros micelios de la misma especie. En una 
asca de estas especies morfológicamente homotálicas 
pero fisiológicamente heterotálicas la mitad de las as- 
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cosporas se desarrollan en micelios autoestériles de 
un “tipo de apareamiento” y la otra mitad se desarro- 
llan en micelios autoestériles del “tipo de aparea- 
miento” opuesto. 

Las especies homotálicas en las que los elementos 
masculinos y femeninos de un solo micelio pueden 
iniciar el desarrollo de ascosporas no son todas igua- 
les en cuanto a los genes sexuales de sus núcleos. La 
mayoría de las especies homotálicas poseen todos los 
núcleos de una asca genéticamente similar (homoca- 
riótica) con respecto a los genes para el sexo. El ho- 
motalismo del tipo en el que todos los núcleos de una 
asca son homocarióticas se ha denominado homota- 
lismo primario (Whitehouse, 1949). 

Hay algunos ascomicetes homotálicos con esporas 
binucleadas en los que los dos núcleos son genética- 
mente distintos respecto al sexo. En estas especies, 
como se demostró por primera vez en el caso de Neu- 
rospora tetrasperma (Dodge, 1936), la mitad de los nú- 
cleos de una asca en desarrollo son genéticamente de 
un tipo de apareamiento y la otra mitad son del tipo 
complementario. Cuando se delimitan las ascosporas 
binucleadas después de la finalización de la división 
nuclear (Fig. 258) en una asca en desarrollo, los dos 
tipos de núcleos están tan orientados entre sí que 
cada ascospora binucleada contiene ambos tipos de 
núcleos. Los micelios homotálicos desarrollados a 
partir de tales ascosporas son heterocarióticas con 
respecto a los genes para el sexo, y el homotalismo 
debido a la naturaleza heterocariótica del micelio ha 
sido llamado homotalismo secundario (Whitehouse, 
1949). Además de ser producido por ascosporas binu- 
cleadas heterocarióticas, un micelio heterocariótico 
secundario homotálico puede formarse por somato- 
gamia entre dos micelios heterotálicos sexualmente 
compatibles. 


Formación de las Ascas 


Los hemiascomicetes que producen gametangios 





evidentes producen directamente el cigoto en una so- 
la asca o desarrollan partenogenéticamente el game- 
tangio en una asca. En las especies con gametangios 
uninucleados (Stoppel, 1907; Guillermond, 1909), los 
dos núcleos se fusionan en el joven cigoto, ahora la 
asca. Esta asca se agranda varias veces su tamaño 
original y después de que el núcleo resultante de la 
fusión se ha dividido para formar cuatro u ocho nú- 
cleos hijos se produce la formación de cuatro u ocho 
ascosporas uninucleadas (Fig. 246). En un hemiasco- 
micete con gametangios plurinucleados [Dipodascus 
(Dangeard, 1907; Juel, 1902)], sólo un núcleo de cada 
gametangio funciona como núcleo del gameto y el 
único núcleo resultante de la fusión se divide para 
formar muchos núcleos hijos. Las ascas solitarias de 
los hemiascomicetes no tienen siempre una envoltura 
de hifas estériles. 

En un momento dado se pensó que la fusión de los 
núcleos de los gametos tuvo lugar dentro de los asco- 
gonios de muchos euascomicetes, pero un estudio ci- 
tológico más cuidadoso y las pruebas genéticas de- 
muestran que no es así. En lugar de convertirse direc- 
tamente en una asca, el ascogonio de los euascomice- 
tes da lugar a una o más hifas ascógenas (Fig. 242). 
En algunos casos las hifas ascógenas no están ramifi- 
cadas; por otro lado, suelen estar profusamente rami- 
ficadas y entrelazadas unas con otras. Un número re- 
lativamente pequeño de especies poseen hifas ascó- 
genas que no forman paredes transversales hasta una 
etapa tardía de su desarrollo; pero la mayoría de las 
especies poseen hifas ascógenas con paredes trans- 
versales en todas las etapas de su desarrollo. Todas 
las células de una hifa ascógena, o sólo las células de 
la porción superior, son binucleadas. En estas células 
binucleadas uno de los núcleos desciende del núcleo 
masculino que entra en el ascogonio, y el otro des- 
ciende del núcleo femenino en el ascogonio. 

Muchas especies poseen cada una de las últimas 
ramificaciones de las hifas ascógenas terminando en 
una célula binucleada recurvada (Fig. 243A). Estas 
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Fig. 243. Primeras etapas en el desarrollo de las ascas de Pyronema confluens. A-B, curvatura hamosa del ápice de 
las hifas ascógenas. C-D, ascas jóvenes con dos núcleos. E-G, ascas después de la fusión de los núcleos. (Redibujado 


de Claussen, 1912). 
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Fig. 244. Etapas en el desarrollo de las ascas de Erysiphe aggregata. A, ascas antes de la fusión de los núcleos. B-C, 
etapas uninucleadas tempranas y tardías. D-F, fases del desarrollo de la etapa octonucleada. G-H, formación de 
las ascosporas. I-J, formación de las paredes de las ascosporas. 


células —a menudo llamados uncínulos —hacen que 
los dos núcleos se dividan simultáneamente (Fig. 243 
B) de tal manera que un par de los núcleos hijos resul- 
tantes se encuentran en el arco del uncínculo. Uno de 
los núcleos de la pareja hermana está en el extremo 
del uncínulo; el otro se encuentra en la región supe- 
rior de la porción no curvada. Luego de la división 
nuclear, se forman paredes transversales entre los pa- 
res de los núcleos hijos. Como resultado, la célula ter- 
minal de la ramificación es uninucleada, la penúltima 
célula es binucleada y la antepenúltima célula es uni- 
nucleada (Fig. 243C). La penúltima célula binucleada 
es la que se convierte en una asca. Las células uninu- 
cleadas terminales y antepenúltimas suelen unirse 
entre sí para formar una célula binucleada que sub- 
tiende a la joven asca (Fig. 243D, F-G). 

La célula binucleada que se convertirá en una asca 
se agranda a muchas veces su tamaño original y se 
vuelve más o menos claviforme. Durante el agranda- 
miento se produce una fusión de los dos núcleos; y a 
esto le sigue una división meiótica del núcleo fusio- 
nado y una división mitótica de los cuatro núcleos re- 
sultante de la meiosis (Fig. 244A-F). La división nu- 
clear generalmente se detiene en la etapa octonuclea- 
da, pero se conocen especies en las que continúa hasta 
que hay 32 (Overton, 1906), 128 (Sax, 1918), 512 (Bes- 
sey, 1935) o incluso 1.024 (Dodge, 1928) núcleos. Las 
ascosporas se forman después de completar la última 
serie de divisiones nucleares. En este momento los 
núcleos son más o menos piriformes y con un cuerpo 
parecido al centrosoma en el polo puntiagudo. Pronto 
cada núcleo desarrolla un conjunto de fibras radian- 


tes umbraculiformes que se extienden desde el cen- 
trosoma hasta el citoplasma (Harper, 1897, 1905). Ca- 
da conjunto curvo de rayos crece hacia abajo hasta 
que se encuentra a cierta distancia más allá del polo 
posterior redondeado del núcleo; luego se recurva 
para delimitar una amplia masa elipsoidal de cito- 
plasma alrededor del núcleo (Fig. 244G-H). Los pro- 
toplastos uninucleados así rodeados por los rayos as- 
trales son las jóvenes ascosporas. La porción del cito- 
plasma no incluida dentro de las ascosporas es el epi- 
plasma. El número de ascosporas delimitadas dentro 
de la asca no siempre es el mismo que el número de 
núcleos en el momento de la formación de la ascos- 
pora. Una asca octonucleada puede delimitar ascos- 
poras alrededor de sólo dos (Harper, 1905) o sólo cua- 
tro (Faull, 1912) de los núcleos y hacer que se desinte- 
gren los seis o cuatro núcleos restantes. También hay 
casos en los que dos núcleos se encuentran dentro de 
un conjunto común de rayos astrales que delimitan 
una ascospora y en los que hay regularmente una for- 
mación de cuatro esporas binucleadas (Dodge, 1927; 
Fig. 258). Por el contrario, una asca octonucleada en 
el momento de la formación de la ascospora puede 
contener más de ocho ascosporas porque cada una de 
las ocho ascosporas se divide en dos esporas hijas 
(Lewis, 1911). 

Cuando se delimita por primera vez una ascospo- 
ra, su membrana plasmática se encuentra inmediata- 
mente al lado de una membrana limitante interna del 
epiplasma (Fig. 244I). Más tarde, cada ascospora se- 
creta su propia pared alrededor y el epiplasma desa- 
parece gradualmente a medida que se desarrollan las 
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paredes de las esporas (Fig. 244J). La pared de una as- 
cospora madura puede ser lisa o puede tener una or- 
namentación característica de espinas o crestas. Mu- 
chas especies presentan sus ascosporas en una sola 
serie lineal, pero otras especies las presentan en una 
serie doble o paralelas entre sí en un cúmulo fascicu- 
lado. La mayoría de las especies tienen esporas unice- 
lulares dentro de la asca, pero nos es inusual encon- 
trar especies en las que cada ascospora está conforma- 
da por dos células (Fig. 263) o en más de dos células 
antes de desprenderse. 


El Ascocarpo 


Los euascomicetes presentan hifas ascógenas y as- 
cas rodeadas de un tejido envolvente. Las ascas, las 
hifas ascógenas y el tejido hifal envolvente constitu- 
yen conjuntamente el cuerpo fructífero o ascocarpo. 
Las hifas estériles envolventes de un ascocarpo pue- 
den comenzar a crecer alrededor de un ascogonio an- 
tes de que se produzca la unión gamética, o el tejido 
estéril envolvente puede no aparecer hasta después 
de que las hifas ascógenas hayan comenzado a crecer 
a partir de un ascogonio. Existen tres tipos generales 
de ascocarpo: el cleistotecio (Fig. 255G) que está com- 
pletamente cerrado en todas las etapas de desarrollo; 
el apotecio abierto, más o menos cupuliforme (Fig. 
264D) en el que la cavidad está recubierta de una capa 
de ascas en empalizada; y el peritecio lageniforme 
(Fig. 257B), también recubierto con una capa de ascas 
en empalizada, pero con una abertura o poro apical. 

Las ascosporas se desprenden después de que el 
ascocarpo esté maduro. En unas pocas especies, la pa- 
red de la asca se desintegra antes de que se despren- 
dan las ascosporas (Young, 1931); pero en la gran ma- 
yoría, la pared de la asca permanece intacta y se rom- 
pe en el extremo distal. El extremo roto puede divi- 
dirse irregularmente, puede dividirse en dos partes, 
o puede haber una opérculo en el ápice de la asca. 


A B C 





Muchas especies descargan sus ascosporas de forma 
explosiva lanzándolas a varios centímetros del asco- 
carpo. La descarga de ascosporas de un apotecio pue- 
de ser tan profusa que forma una nube evidente de 
esporas. 


Ciclo Nuclear de los Ascomicetes 


En los hemiascomicetes con micelios portadores 
de gametangios se produce una unión de núcleos de 
gametos en el cigoto y una división del núcleo del ci- 
goto en cuatro, ocho o más núcleos hijos. Se ha de- 
mostrado que la división del núcleo del cigoto es me- 
iótica en uno de ellos y lo mismo es probablemente 
cierto para los otros (DeLamater, 1952). En estos hon- 
gos, todos los núcleos del micelio son haploides y el 
núcleo del cigoto es el único núcleo diploide en el ci- 
clo vital. Entre las levaduras, los núcleos de las célu- 
las vegetativas pueden ser haploides o diploides. 

Los micelios derivados de las ascosporas de los 
euascomicetes contienen núcleos haploides. Los mi- 
celios derivados de las ascosporas de los euascomice- 
tes contienen núcleos haploides. Anteriormente se 
pensaba que los nucleos de los gametos de los euas- 
comicetes se fusionaban en el ascogonio, los núcleos 
diploides en las células binucleadas de las hifas ascó- 
genas y la fusión de los núcleos diploides en la asca. 
En algunos casos, se describió que el núcleo resultan- 
te de la fusión de una asca sufría una doble reducción 
del número de cromosomas (braquimeiosis). La rein- 
vestigación citológica de muchos de estos ascomice- 
tes muestra que no hay cariogamia en el ascogonio, y 
el recuento de cromosomas muestra que la división 
del núcleo resultante de la fusión en una asca no es 
braquimeiótica (Hirsch, 1950; Olive, 1950). 

Numerosos estudios genéticos basados en la di- 
sección en serie de las ascosporas dispuestas lineal- 
mente a partir de las ascas de Neurospora y otros géne- 
ros muestran que las ascosporas con pares de caracte- 
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Fig. 245. Diagrama que muestra la distribución observada de un par de caracteres (alelos) a las ascosporas de una 
asca. A-B, cuando se segregó en la primera división meiótica. C-F, cuando se segregó en la segunda división me- 


iótica. 
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res contrastantes (alelos) están dispuestas de dos en 
dos en una asca (Fig. 245). Esto demuestra que la se- 
gregación de los caracteres se produce en la primera 
y segunda división, pero no en la tercera. Si la divi- 
sión en una asca fuera braquimeiótica, la segregación 
de caracteres también sucedería a veces en la tercera 
división y por lo tanto resultaría en una disposición 
alterna de ascosporas con caracteres contrastantes. 
Estos estudios citológicos y genéticos muestran que 
el núcleo resultante de la fusión en la asca de los euas- 
comicetes es el único núcleo diploide en el ciclo vital 
y que todos los demás núcleos son haploides. 


Origen y Evolución de los Ascomicetes 


Se han propuesto dos hipótesis muy divergentes 
para explicar el origen de los ascomicetes. Según una 
hipótesis, propuesta por primera vez por Sachs 
(1875), han surgido de las rodofitas y presumible- 
mente de los miembros de la subclase Florideae. Los 
defensores de esta hipótesis señalan las sorprenden- 
tes características reproductivas comunes en ciertas 
algas rojas y ciertos ascomicetes (Bessey, 1914, 1925, 
1942, 1950; Dodge, 1914; Harper, 1900; Jackson, 1944; 
Thaxter, 1896). Entre ellas figuran la presencia de un 
tricógino en el órgano sexual femenino, la unión ga- 
mética mediante espermacios no móviles y las analo- 
gías entre las hifas ascógenas y los filamentos goni- 
moblásticos. Según este origen, los primeros ascomi- 
cetes que evolucionaron fueron los que tenían esper- 
macios y probablemente evolucionaron a partir de los 
miembros de la subclase Florideae con filamentos 
gonimoblásticos que crecían directamente del carpo- 
gonio. Se cree que estos ascomicetes han dado lugar 
a aquellos con un anteridio adyacente a un ascogonio. 
El primero de los ascomicetes con anteridios tenía 
hifas ascógenas que crecían a partir del ascogonio. Es- 
te tipo evolucionó finalmente en uno que carece de 
hifas ascógenas y en el que el cigoto funciona directa- 
mente como la asca. Los que creen que los ascomice- 
tes se derivan de las algas rojas, piensan que los asco- 
micetes con el sistema sexual más simple son los más 
alejados de los antepasados originales. 

Según otra hipótesis, propuesta por primera vez 


por DeBary (1887), los ascomicetes surgieron de los 
ficomicetes. Los defensores de esta hipótesis no nie- 
gan las sorprendentes similitudes entre los ascomice- 
tes y las algas rojas, pero piensan que se trata de un 
caso de evolución paralela de estructuras similares y 
no de una derivación una de la otra (Atkinson, 1915; 
Claussen, 1912; Dangeard, 1907; Fitzpatrick, 1930; 
Gáumann, 1952; Guilliermond, 1928). Ellos sostienen 
que los ascomicetes más primitivos son aquellos con 
un desarrollo directo del cigoto en una asca. Se cree 
que estos ascomicetes primitivos han evolucionado 
en el tipo donde la unión de los gametos de dos órga- 
nos sexuales no es sucedida por la cariogamia y es su- 
cedida por un brote de hifas ascógenas del ascogonio. 
Se cree que los ascomicetes con espermacios en lugar 
de anteridios se derivan del tipo con anteridios. 

Los ficólogos están en general de acuerdo en que 
las algas rojas de la subclase Bangioideae —en donde 
el cigoto se divide directamente en carposporas —son 
más primitivas que las algas de la subclase Florideae, 
en donde el carpogonio da lugar a filamentos goni- 
moblásticos con esporangios que contienen carpos- 
poras. Esto respalda la opinión de que los ascomice- 
tes que forman ascosporas en el cigoto son más primi- 
tivos que aquellos en los que el ascogonio forma hifas 
ascógenas que llevan ascas. La evolución a una condi- 
ción en la que hay filamentos gonimoblásticos o hifas 
ascógenas puede considerarse como un mecanismo 
que permite la producción de un número ilimitado de 
esporas como resultado de la única unión gamética. 
Cuando se considera que no se deriva de las algas ro- 
jas, los espermacios pueden considerarse como unos 
diminutos anteridios desprendibles que nacen en un 
lugar remoto en lugar de ser adyacentes al ascogonio. 


Clasificación 


Basándose en la presencia o ausencia de hifas as- 
cógenas y ascocarpos, los ascomicetes se dividen en 
dos grupos principales. Muchos micólogos conside- 
ran que esta diferencia es lo suficientemente grande 
como para separar los hongos de la clase Ascomyce- 
tae en dos subclases: la subclase Hemiascomycetae y 
la subclase Euascomycetae. 


SUBCLASE HEMIASCOMYCETAE 





La subclase Hemiascomycetae incluye los ascomi- 
cetes en los que no se forman hifas ascógenas o asco- 
carpos. La subclase incluye unos 50 géneros y 250 es- 
pecies. Estos se colocan en dos órdenes, los Endomy- 
cetales y los Taphrinales. 


ORDEN ENDOMYCETALES 


Los Endomycetales son hemiascomicetes en los 
que la plasmogamia es seguida inmediatamente por 
la cariogamia. La plasmogamia puede darse entre los 
protoplastos de dos gametangios, entre dos ascospo- 
ras o entre dos células vegetativas. 

Hay alrededor de 45 géneros y 140 especies. Algu- 


nos de los Endomycetales son saprófitos; otros son 
parásitos. Algunos de los géneros saprófitos tienen 
un verdadero micelio; pero la gran mayoría de ellos, 
incluyendo las levaduras, tienen un cuerpo vegetati- 
vo muy reducido. La posición sistemática de ciertos 
géneros referidos a la orden es cuestionable porque 
no se los han encontrado produciendo ascas. 
Eremascus es uno de los géneros con un micelio tí- 
pico. Una de las especies (E. fertilis) fue descubierta 
por primera vez como un moho en vasos con gelatina 
de manzana (Stoppel, 1907). Esta especie tiene un mi- 
celio ramificado con paredes transversales. Las célu- 
las de la parte más antigua del micelio son general- 
mente uninucleadas; las células que están cercanas a 
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Fig. 246. Eremascus fertilis. A-D, etapas de la conjugación. E, cigoto joven con dos núcleos. F-G, cigoto después de 
la fusión de los núcleos. H, cigoto octonucleado. 1-J, formación de las ascosporas. (Redibujado de Guilliermond, 
1909). 


los ápices de las hifas contienen de 2 a 15 núcleos. E. 
fertilis no produce esporas asexuales. 

La reproducción sexual puede comenzar dentro 
de los cinco días después de que un micelio ha co- 
menzado a desarrollarse a partir de una ascospora. La 
reproducción comienza con una excrecencia de pe- 
queñas protuberancias verticales. Estas se desarrollan 
en pares, una en cada una de las dos células adyacen- 
tes y cerca de la pared transversal que las separa (Fig. 
246A-C). Los ápices del par de protuberancias pronto 
se apegan entre sí, y las paredes desaparecen en la re- 
gión de contacto mutuo. Poco después, un núcleo de 
cada una de las dos células migra hacia las protube- 
rancias fusionadas, y los dos núcleos pronto se unen 
entre sí. Tarde o temprano se forma una pared trans- 
versal (Fig. 246E, G) que separa el cigoto en expan- 
sión (asca) de las células madre (Guilliermond, 1909; 
Harrold, 1950; Stoppel, 1907). El núcleo del cigoto da 
lugar a ocho núcleos hijos (Fig. 246H), y su división 
es meiótica (DeLamater et al., 1953). El último paso en 
el desarrollo de la asca es la formación de células 
libres que divide el protoplasto en ocho ascosporas 
uninucleadas y una cierta cantidad de epiplasma 
(Fig. 2461-J). Las ascosporas se liberan por una desin- 
tegración de la pared de la asca. 

En lugar de fusionarse entre sí, el par de protube- 
rancias aproximadas pueden desarrollar ascas. Esto 
es Obviamente debido a la partenogénesis (Fig. 247). 
El desarrollo de una asca a partir de una protuberan- 
cia solitaria en un micelio también es un caso de par- 
tenogénesis. Lo mismo ocurre cuando una célula se 
dilata mucho y su protoplasto forma ascosporas sin 
enviar ninguna protuberancia. 

Dipodascus es otro de los hemiascomicetes con un 
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micelio típico. Hay dos especies. La especie tipo, D. 
albidus, fue encontrada por primera vez creciendo sa- 
prófitamente en flujos de mucílago que exudan de los 
árboles. Su micelio está escasamente ramificado y 
septado transversalmente en células plurinucleadas 
de longitud variable (Fig. 248A). La otra especie tiene 
células uninucleadas (Biggs, 1937). No forma esporas 
asexuales, pero bajo ciertas condiciones una hifa pue- 
de romperse en una cadena de oidios (Lagerheim, 
1892). 

La reproducción sexual de D. albidus comienza de 
una forma muy parecida a la de Eremascus y forma 
dos protuberancias laterales adyacentes a un septo 
transversal. Cada una de las dos protuberancias con- 
tiene varios núcleos (Dangeard, 1907; Juel, 1902). 
Pronto se produce una fusión terminal de las dos pro- 
tuberancias (Fig. 248B). Después de esto, cada protu- 
berancia forma una pared transversal basal cruzada 
que bloquea su protoplasto del de la célula madre. El 
gametangio (masculino) de la pareja fusionada no se 
desarrolla más, y la mayoría de sus núcleos migran al 
otro gametangio (femenino). El gametangio femenino 
continúa creciendo hasta que su altura es doce o más 
veces la del momento de la fusión gametangial. Poco 
después de que los núcleos masculinos migran hacia 
el gametangio femenino, uno de ellos se fusiona con 
el núcleo femenino. El núcleo resultante de la fusión 
es algo más grande que otros núcleos en el cigoto jo- 
ven (Fig. 248C-D). Se divide y redivide para formar 
100 o más núcleos hijos, cada uno de los cuales se con- 
vierte en el núcleo de una ascospora joven. Los núcle- 
os gaméticos no fusionados permanecen indivisos y 
persisten hasta la formación de la ascospora, momen- 
to en el que se encuentran en el epiplasma delimitado 





Fig. 247. Formación partenogenética de las ascosporas de Eremascus fertili. (Redibujado de Guilliermond, 1909). 


alrededor de las ascosporas (Juel, 1902, 1921; Fig. 248 
F-G). El ápice de la asca se rompe o se gelatiniza en la 
madurez, y las esporas se extruyen en una matriz pe- 
gajosa derivada del epiplasma. La masa extruida de 
esporas a menudo forma una bola pegajosa que per- 
manece adherida al ápice de la asca (Lagerheim, 
1892). 

La mayoría de las levaduras son unicelulares, no 
miceliales y poseen la capacidad de fermentar ciertos 
azúcares. Algunas colocan todas las levaduras en una 
sola familia, Saccharomycetaceae, y colocan a esta fa- 
milia en los Endomycetales (Ainsworth é Bisby, 
1950). Otros excluyen de los Endomycetales a las le- 
vaduras que no forman ascosporas (Lodder éz Kre- 
ger-Van Rij, 1952). 

Cuando se limitan a las levaduras ascospóricas, a 
veces llamadas “levaduras verdaderas”, las Saccha- 
romycetaceae incluyen 14 géneros y 68 especies (Lod- 


der $: Kreger-Van Rij, 1952). Tres de estos géneros son 
parásitos de animales. El resto son saprófitos y capa- 
ces de fermentar uno o más azúcares. Se han aislado 
muchas levaduras verdaderas saprófitas a partir de 
sustratos que contienen azúcar, incluyendo frutas, 
nectarios de flores y exudados de tejidos vegetales 
heridos. Otros han sido aislados del suelo, de los ex- 
crementos de los animales, y muchos otros sustratos. 

Cuando crecen en condiciones anaeróbicas, las le- 
vaduras saprofitas descomponen los azúcares en dio- 
xido de carbono y alcohol. Los panaderos utilizan las 
levaduras por su capacidad de formar dióxido de car- 
bono; los cerveceros, vinicultores y destiladores de li- 
cores las utilizan por su capacidad de producir alco- 
hol. La mayoría de las especies de levadura de impor- 
tancia industrial son miembros del género Saccharo- 
myces. Las levaduras utilizadas en la elaboración de 
la cerveza son de dos tipos, “levaduras superiores” 





Fig. 248. Dipodascus albidus. A, talo con ascas jóvenes. B-C, primeras etapas en la conjugación. D-E, etapas tempra- 
nas y tardías en la formación del cigoto. F-G, porción basal y superior de la asca después de la formación de las 
ascosporas. (A, Redibujado de Lagerheim, 1892; B-G, Redibujado de Juel, 1902). 
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Fig. 249. Schizosaccharomyces octosporus. A, célula vegetativa. B, división celular. C-F, etapas en la conjugación. G- 
I, etapas que muestran el aumento del número de núcleos antes de la formación de la ascospora. J-K, después de 
la formación de las ascosporas. L-N, formación partenogenética de las ascosporas. 


que tienden a subir a la parte superior del mosto de 
cerveza durante la fermentación, y “levaduras infe- 
riores” que tienden a permanecer en la parte inferior 
del mosto durante la fermentación. Las cervezas pro- 
ducidas por fermentación con levaduras superiores 
tienen un mayor contenido alcohólico que las produ- 
cidas con levaduras inferiores. Los destiladores utili- 
zan levaduras superiores de gran actividad y realizan 
la fermentación a temperaturas relativamente altas 
para obtener un rendimiento máximo de alcohol a un 
ritmo rápido. 

Las levaduras que provocan la fermentación de 
los jugos de fruta en la elaboración de vinos y sidras 
son en gran parte “levaduras salvajes”. Estas levadu- 
ras viven en o sobre el suelo de los viñedos y huertos 
y son llevadas con el polvo a las cáscaras de los frutos. 
Las levaduras utilizadas en las industrias de fermen- 
tación y panificación son “levaduras cultivadas”. Se 
trata de cepas cuidadosamente seleccionadas con 
cualidades probadas que se mantienen en cultivo pu- 
ro para evitar la contaminación con levaduras silves- 
tres que podrían impartir cualidades no deseadas al 
producto. En el cultivo de levaduras para hacer la le- 
vadura comprimida que se vende a las amas de casa, 
el objetivo es obtener un máximo de células de leva- 
dura con una mínima cantidad de fermentación. Esto 
se logra mediante una vigorosa aireación de la solu- 
ción de cultivo que reduce la fermentación al mínimo. 

Desde el punto de vista vegetativo, las levaduras 
son de dos tipos generales, aquellas en las que una cé- 
lula se divide en dos células hijas de igual tamaño (le- 
vaduras de fisión) y aquellas en las que una célula 
forma una pequeña célula hija (levaduras de gema- 
ción). También hay especies en las que la división ce- 
lular es intermedia entre la fisión y la gemación. 

Schizosaccharomyces, un género con tres especies, 
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es la más conocida de las levaduras de fisión. Las cé- 
lulas suelen ser solitarias y de cilíndricas a esféricas, 
pero en una especie puede haber un desarrollo de un 
micelio compuesto de células uninucleadas (Lodder 
é Kreger-Van Rij, 1952). La multiplicación vegetativa 
de $. octosporus, una especie unicelular, se realiza me- 
diante la división celular. El núcleo de una célula se 
divide en dos núcleos hijos y después sucede la divi- 
sión celular transversal que forma dos células hijas de 
aproximadamente el mismo tamaño (Fig. 249A-B). 
Las dos células hijas permanecen unidas entre sí du- 
rante un tiempo, pero finalmente se reflejan y se sepa- 
ran la una de la otra (Coker €: Wilson, 1911). 

S. octosporus es homotálico (Guilliermond, 1931) y 
la reproducción sexual se produce en abundancia dos 
o tres días después de que se haya inoculado en culti- 
vo en un medio sólido. Comienza con una aposición 
de extremo a extremo de dos células redondeadas. A 
veces las dos son células hermanas; a veces no lo son. 
En cualquier caso, cada una de las dos células envía 
una protuberancia corta y las dos protuberancias se 
unen entre sí para formar un tubo de conjugación 
(Coker € Wilson, 1911; Guilliermond, 1903, 1905). 
Los dos núcleos migran al tubo de conjugación y allí 
se fusionan entre sí (Fig. 249C-E). El tubo de conjuga- 
ción se ensancha después de esto, y de acuerdo con la 
cantidad de ensanchamiento, las células unidas se 
convierten en un cigoto (asca) halteriforme o dolifor- 
me. El núcleo del cigoto se divide para formar ocho 
núcleos hijos (Fig. 249F-I). La pared de la asca perma- 
nece intacta hasta la germinación de las ascosporas en 
su interior. Cuando una ascospora germina, se agran- 
da un poco y luego se divide transversalmente para 
formar dos células hijas de igual tamaño. La división 
vegetativa puede continuar formando un número in- 
definido de generaciones de células. S. octosporus 





Fig. 250. Saccharomyces cerevisiae. A, gemación de las células vegetativas. B-C, ascosporas. 


también puede formar ascosporas sin conjugación 
(Fig. 249L-N). Estas ascas desarrolladas partenogené- 
ticamente suelen contener cuatro ascosporas. 

Saccharomyces, un género con 30 especies, es la 
más investigada de las levaduras de gemación. Tiene 
más o menos células ovoides. El rasgo más conspicuo 
dentro de una célula viva de S. cerevisiae es una gran 
área hialina redondeada que normalmente se encuen- 
tra hacia un polo de la célula. Algunos investigadores 
han considerado esta porción de la célula como el nú- 
cleo (Lindegren, 1949; Wager € Peniston, 1910), pero 
otros piensan que se trata de una vacuola y que el nú- 
cleo es un pequeño cuerpo que se encuentra adyacen- 
te a la vacuola y se distingue de ella (DeLamater, 
1950; Guilliermond, 1905; Fig. 250A). Dentro del cito- 
plasma hay gránulos redondeados de glucógeno y 
mitocondrias de varias formas. 

La división celular de $. cerevisiae comienza con la 
formación de un pequeño brote, la yema, cerca de un 
polo de la célula o en ella. El núcleo se divide a medi- 
da que se forma la yema y uno de los núcleos hijos 
migra hacia la yema. Una constricción en el plano de 
origen de la yema provoca una división en dos célu- 
las hijas de tamaño bastante diferente. La más peque- 
ña de ellas, la primera yema, se agranda rápidamente. 
Normalmente la célula hija formada por gemación 
comienza a formar una yema antes de separarse de la 
célula madre. Como resultado, las células de Saccha- 
romyces tienden a estar en cadenas cortas ramificadas 
o no ramificadas (Fig. 250A). 

Según su origen, las células vegetativas de $. cere- 
visiae pueden ser haploides o diploides. Cuando se 
cultivan en condiciones adecuadas, las células diploi- 
des se convierten directamente en ascas que contie- 
nen cuatro ascosporas (Fig. 250B-C). Los análisis ge- 
néticos de las ascosporas muestran que la división 
nuclear en relación con la formación de ascosporas es 
meiótica (Winge, 1935). Normalmente las ascosporas 
se fusionan en pares para formar células vegetativas 
antes de escapar de la asca. Los dos núcleos de la as- 
cospora se unen en la célula vegetativa resultante, y 
tras la liberación de la ascospora esta célula vegetati- 
va diploide puede multiplicarse por gemación duran- 
te un número indefinido de generaciones de células. 

Las ascosporas individuales diseccionadas de las 
ascas antes de que se produzca la conjugación de las 
ascosporas pueden convertirse en células vegetativas 
cuyos núcleos son haploides. Estas células, que pue- 


den cultivarse durante un número indefinido de ge- 
neraciones de células, se distinguen de las células di- 
ploides por su menor tamaño. Dos células vegetati- 
vas haploides del sexo opuesto pueden fusionarse y 
sus núcleos se fusionan para formar una célula vege- 
tativa uninucleada con un núcleo diploide. 


ORDEN TAPHRINALES 


Los Taphrinales tienen un micelio que produce 
ascas que se encuentran paralelas entre sí en una capa 
en empalizada que no tiene ningún peridio que la en- 
cierre. Hay alrededor de 6 géneros y 125 especies. 

Taphrina, el género tipo, tiene alrededor de 100 es- 
pecies. Estas son parásitos de los helechos, Rosales y 
Fagales. Dos de las especies, T. deformans y T. pruni, 
causan serias enfermedades en los árboles de los 
huertos. La primera produce el torque en la hoja del 
melocotonero (Fig. 251A); la segunda causa una mal- 
formación en los frutos del ciruelo. 

Las esporas en germinación de ciertas especies 
dan lugar a un micelio que al principio tiene células 
uninucleadas y más tarde tiene células binucleadas 
(Eftimu, 1927; R. E. Fitzpatrick, 1934, Wieben, 1927). 
Otras especies poseen esporas que dan lugar a un mi- 
celio binucleado desde el principio (E. M. Martin, 
1924). La condición binucleada también puede surgir 
mediante la conjugación de blastosporas (conidios) o 
de ascosporas (Fig. 251D-G). Dos especies—en las 
que se ha observado la conjugación de esporas —son 
heterotálicas, siendo cuatro de las ascosporas de una 
asca de un sexo y cuatro del sexo opuesto (Wieben, 
1927). En T. deformans, la conjugación de las ascospo- 
ras también puede producirse (Mix, 1935). Sin embar- 
go, la inoculación exitosa del hospedante por blastos- 
poras descendientes de una sola ascospora muestra 
que la conjugación de las esporas no es esencial para 
el desarrollo del micelio a una condición fértil en T. 
deformans (R. E. Fitzpatrick, 1934; Mix, 1935). 

Según la especie, el micelio de Taphrina es interce- 
lular, subcuticular o crece dentro de las paredes de las 
células epidérmicas del hospedante (Mix, 1939). An- 
tes de la formación de la asca, la mayoría de las espe- 
cies desarrollan una capa micelial compacta, de una 
célula de espesor, que se encuentra entre la cutícula y 
la epidermis del hospedante. Las células individuales 
de esta capa son más o menos redondeadas y son las 
células ascógenas. A veces se llaman clamidosporas. 
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Fig. 251. Taphrina deformans. A, hoja del melocotonero infectada mostrando la malformación característica. B, as- 
cas en varias etapas de desarrollo. C, T. johansonii; ascas conteniendo algunas blastosporas. D-G, T. epiphylla; eta- 
pas en la conjugación de las blastosporas y la formación de las hifas. (D-G, Redibujado de Wieben, 1927). 


Cada una de ellas es al principio binucleada, y en ca- 
da una de ellas se produce una fusión de los dos nú- 
cleos a medida que la célula ascógena se alarga verti- 
calmente. Algunas especies presentan células ascóge- 
nas que se convierten directamente en ascas (Fig. 251 
C). Cada célula ascógena de la gran mayoría de las es- 
pecies se divide transversalmente en una célula de 
pie corto y una célula hermana que se convierte en 
una asca (Fig. 251B). Cuando una célula ascógena se 
divide para formar una célula de pie y una asca, la di- 
visión de su núcleo resultante de la fusión es mitótica 
(E. M. Martin, 1940). La división del núcleo en una cé- 
lula que se convierte en una asca es meiótica (Eftimu, 
1927; Juel, 1921; E. M. Martin, 1940) y tras la forma- 
ción de ocho núcleos suele haber una delimitación de 
ocho ascosporas uninucleadas. 

En la mayoría de las especies, las ascosporas se 
descargan de una asca; pero en algunas especies, en- 
tre ellas T. johansonii, las ascosporas brotan de las 
blastosporas (conidios) antes de la descarga de las as- 
cas. Las blastosporas dentro de la asca también pue- 
den brotar de una sucesión de blastosporas antes de 


ser descargadas (Fig. 251C). Las ascosporas descarga- 
das de una asca también pueden producir blastospo- 
ras, y cuando se inician cultivos a partir de ascospo- 
ras, a menudo se forma una sucesión de blastosporas 
en lugar de un desarrollo de micelios. En algunas es- 
pecies, como en T. epiphylla, la infección del hospe- 
dante se produce poco después de la descarga de las 
ascosporas; pero en otras especies (presumiblemente 
porque sólo pueden infectarse los órganos jóvenes y 
tiernos del hospedante) el hospedante no se infecta 
inmediatamente. Se cree que la producción de gene- 
raciones sucesivas de blastosporas proporciona un 
medio de supervivencia durante el prolongado perío- 
do en que el hongo no crece dentro del hospedante 
(Mix, 1949). 

Muchos micólogos piensan que los Taphrinales se 
derivan de los Endomycetales. Algunos micólogos no 
están de acuerdo con este punto de vista y piensan 
que los Taphrinales son euascomicetes degenerados 
en los que se produjo la desaparición de todas las por- 
ciones del talo, excepto las hifas ascógenas (G. W. 
Martin, 1950). 


SUBCLASE EUASCOMYCETAE 





Los euascomicetes incluyen todos los ascomicetes 
en los que las ascas se forman en las hifas ascógenas. 
Estos ascomicetes también producen ascocarpos. Se- 
gún un censo, hay unos 1.600 géneros y 12.000 espe- 
cies (Ainsworth € Bisby, 1950). 

Los micólogos están en conflicto en cuanto al nú- 
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mero y la composición de las órdenes en las que de- 
ben dividirse los euascomicetes (Alexopoulos, 1952; 
Bessey, 1950; Gáumamn, 1949, 1952; G. W. Martin, 
1950; Miller, 1949; Nannfeldt, 1932; Wolf 8 Wolf, 
1947). En función de la estructura del ascocarpo, los 
euascomicetes se dividen en los tres tipos generales 


siguientes: los Plectomycetes, en los que el ascocarpo 
es un cleistotecio; los Pyrenomycetes, en los que es un 
peritecio; y los Discomycetes, en los que es un apotecio. 
En lugar de intentar discutir todas las órdenes de los 
euascomicetes, las órdenes representativas de los 
Plectomicetes, Pirenomicetes y Discomicetes se dis- 
cutirán en las páginas siguientes. 


PLECTOMYCETES 


Los plectomicetes tienen ascocarpos que son cleis- 
totecios y en los que la exposición de las ascas y la 
liberación de las ascosporas se ven afectadas por la 
erosión de la pared (peridio) del ascocarpo. Los cleis- 
totecios contienen ascas más o menos globosas y 
están dispuestos de forma irregular dentro del cleis- 
tocio. Entre los plectomicetes, los Aspergillales han 
sido seleccionados para ejemplificar una orden en la 
que las ascas se producen en varios niveles dentro del 
cleistotecio, y los Erysiphales como una orden en la 
que las ascas se producen en un solo nivel. 


Aspergillales (Plectascales) 


Los cleistotecios de los Aspergillales nacen dentro 
de una alfombra suelta de hifas vegetativas y en mu- 
chos casos la superficie del cleistotecio no está clara- 
mente delimitada de la porción vegetativa del mice- 
lio. Las ascas se forman en varios niveles dentro del 
cleistotecio y normalmente se encuentran en una 
masa pulverulenta cuando maduran. Los dos géneros 
más conocidos, Aspergillus y Penicillium, se incluyen a 
veces entre los hongos imperfectos porque hay mu- 
chas especies en las que no se reconocen los ascocar- 
pos (G. W. Martin, 1950). 

Penicillium es un género saprofito que crece en 
vegetales en descomposición, frutas, carnes y una 
gran variedad de sustancias vegetales y animales hú- 
medas. La monografía más reciente del género reco- 
noce 136 especies (Raper €: Thom, 1949). La mayoría 
de las especies causan pérdidas económicas; pero al- 
gunas de ellas, especialmente las que intervienen en 
la maduración de los quesos Camembert y Roquefort, 
son de beneficio económico. También hay unas pocas 
especies patógenas para el hombre y los animales. Pe- 
nicillium es más conocido por los no botánicos porque 
es la fuente de la que se extrae el antibiótico penicili- 
na. La penicilina fue descubierta por primera vez en 
P. notatum y durante un tiempo fue la especie de la 
que se extrajo la penicilina. Investigaciones posterio- 
res han demostrado que P. chrysogenum es mejor para 
este propósito, y la irradiación del mismo con rayos 
X y luz ultravioleta ha inducido a mutantes con un 
contenido aún mayor de penicilina. Entre junio de 
1943 y octubre de 1947, el descubrimiento de mejores 
cepas y métodos de cultivo del hongo redujo el precio 
de la penicilina de 20 a 30$ por cada 100.000 unida- 
des. 

El micelio de Penicillium puede crecer superficial- 
mente sobre el sustrato o penetrar profundamente en 
él. Está compuesto de hifas libremente ramificadas 
cuyas células son de paredes delgadas y bi- a plurinu- 
cleadas. La anastamosis entre las hifas de dos mice- 





Fig. 252. Conidióforos de Penicillium spp. 


lios puede dar lugar a un micelio heterocariótico (Ba- 
ker, 1944). Algunas especies pueden hacer que el mi- 
celio se convierta en un esclerocio. 

La reproducción asexual se realiza mediante la 
formación de penachos escopulados de conidios en 
los extremos de los conidióforos pluricelulares. Un 
conidióforo crece verticalmente desde un micelio a 
una altura más o menos definida. El conidióforo de 
algunas especies es un eje no ramificado que termina 
en un penacho de células especiales lageniformes 
(fiálides), cada una de las cuales forma conidios en 
su ápice (Fig. 252B). Los de otras especies se ramifican 
en el extremo superior y cada rama termina en un pe- 
nacho de fiálides (Fig. 252A). Las células superiores 
del conidióforo y las fiálides son uninucleadas (Ba- 
ker, 1944). La formación de conidios comienza con 
una división del núcleo de la fiálide y una migración 
de un núcleo hijo hacia el estrecho ápice del fiálide. 
La porción terminal de la fiálide se corta entonces for- 
mando una célula corta cilíndrica uninucleada que se 
convierte en un conidio. Las células adicionales son 
cortadas en una sucesión acropetal en el ápice de la 
fiálide y cada una de ellas se convierte en un conidio. 
El protoplasto de una célula que se convierte en un 
conidio segrega una pared de espora diferente de la 
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Fig. 253. Penicillium vermiculatum. A-B, ascogonios jóvenes. C-D, ascogonios después del desarrollo del anteridio. 
E, ascogonio que empieza a rodearse de hifas estériles. F, después de la formación de paredes transversales en el 
ascogonio. G, sección transversal de un ascocarpo joven que muestra el ascogonio rodeado de hifas ascógenas 
(sombreado). H, porción de un ascocarpo casi maduro que muestra las ascas entremezcladas con hifas estériles. 
(Redibujado de Dangeard, 1907). 


pared celular. Dependiendo de si la pared de la espo- 
ra está libre o está fusionada con la pared celular ori- 
ginal, los conidios formados sucesivamente se en- 
cuentran a corta distancia unos de otros (Fig. 252) o 
se apoyan unos en otros (Thom, 1914). 

Se sabe que más de 20 especies producen ascocat- 
pos. Todas las especies estudiadas críticamente son 
homotálicas y el heterotalismo reportado para una es- 
pecie no ha sido confirmado en investigaciones poste- 
riores (Derx, 1925). La estructura de los órganos se- 
xuales y la forma en que las hifas ascógenas producen 
ascas varían de una especie a otra (Dodge, 1933; Em- 
mons, 1935). P. vermiculatum es una de las especies 
con un tipo simple de ascogonio. Tiene un micelio de 
células uninucleadas, y sus ascogonios se desarrollan 
a partir de ramas unicelulares erguidas (Dangeard, 
1907; Emmons, 1935). El ascogonio joven es uninucle- 
ado, pero, a medida que se alarga, el núcleo se divide 
y redivide para formar 32 ó 64 núcleos hijos (Fig. 253 
A-B). Una delgada ramificación anteridial uninuclea- 
da crece en una espiral laxa que da varias vueltas al- 
rededor del ascogonio en desarrollo. La ramificación 
anteridial eventualmente forma un corto anteridio 
uninucleado, algo hinchado, en su extremo distal. El 
extremo del anteridio está unido al ascogonio, y las 
paredes celulares se disuelven en la región de contac- 
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to mutuo (Fig. 253C-D). Se ha sostenido que no se 
produce la unión gamética después del estableci- 
miento de la conexión entre los protoplastos anteri- 
diales y ascogoniales (Dangeard, 1907). Hifas estéri- 
les enredadas crecen ahora alrededor del anteridio y 
el ascogonio unidos (Fig. 253E-F) y finalmente se con- 
vierten en la porción estéril del cleistotecio. Mientras 
tanto, el ascogonio se divide transversalmente en una 
fila de células binucleadas (Fig. 253E) y algunas de es- 
tas células envían una o más hifas ascógenas ramifica- 
das, también compuestas de células binucleadas. Ca- 
da una de las células hacia los extremos de las ramas 
de las hifas ascógenas se convierte en una asca de 
ocho esporas y como resultado las ascas se encuentra 
en cadenas cortas (Emmons, 1935). 

Los ascocarpos de Penicillium son de dos tipos. En 
el tipo al que pertenece P. vermiculatum la pared (peri- 
dio) del ascocarpo está compuesta de hifas entrelaza- 
das. Según la especie, las hifas están sueltas o estre- 
chamente entrelazadas. Las especies con este tipo de 
peridio poseen ascas llevadas en cadenas. En el otro 
tipo de ascocarpo hay un peridio pseudoparenqui- 
matoso. En este tipo, las ascas están soportadas de 
forma individual y terminal en las ramas laterales 
unicelulares de las hifas ascógenas. 


Erysiphales (Perisporiales) 


Los Erysiphales, los “oidios”, son parásitos que 
crecen superficialmente en el hospedante. El ascocar- 
po es un cleistotecio más o menos globoso con un pe- 
ridio pseudoparenquimatoso compacto que no tiene 
abertura. La mayoría de los miembros de la orden tie- 
nen una sola capa de ascas paralelas en la base de la 
cavidad dentro del peridio, pero algunos de ellos tie- 
nen la capa reducida a una sola asca. 

Erysiphe, el género tipo, crece en una amplia varie- 
dad de hospedantes, incluyendo muchas plantas cul- 
tivadas. Hay unas 10 especies, todas cosmopolitas, y 
algunas con razas biológicas restringidas a una sola 
especie hospedante o a un grupo de especies hospe- 
dantes estrechamente relacionadas. El micelio está 
compuesto por células cortas uninucleadas. Crece su- 
perficialmente en un hospedante, ya sea en el tallo o 
en la hoja. El alimento se obtiene por medio de ramifi- 
caciones haustoriales unicelulares que perforan las 
paredes de las células epidérmicas del hospedante. 
Las ramificaciones haustoriales de la mayoría de las 
especies desarrollan hinchazones globulares o piri- 
formes después de la penetración en una célula hos- 
pedante (Fig. 254A), pero en una especie cada ramifi- 
cación haustorial tiene varios procesos tubulares pa- 
ralelos (Smith, 1900). 

La reproducción asexual comienza poco después 
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de que el micelio se ha establecido en un hospedante 
y comienza con un crecimiento de numerosas ramas 
unicelulares cortas y erguidas (conidióforos) del mi- 
celio. El conidióforo unicelular puede cortar los coni- 
dios en sucesión acropetal desde su extremo distal 
(Fig. 254B-1), o puede dividirse en una célula de pié 
largo y una corta célula terminal que se corta sucesi- 
vamente y forma los conidios. Los conidios se forman 
profusamente durante la mayor parte de la tempora- 
da de crecimiento del hospedante. Los conidios que 
han caído sobre un hospedante adecuado germinan 
inmediatamente y en pocos días el nuevo micelio co- 
mienza a formar conidios. 

La reproducción sexual de Erysiphe no comienza 
hasta que la temporada de crecimiento del hospedan- 
te está llegando a su fin. La mayoría de las especies 
parecen ser homotálicas, pero una especie ha demos- 
trado ser heterotálica (Yarwood, 1935). Los órganos 
sexuales se desarrollan en los extremos de pares de 
hifas que se encuentran paralelos y más o menos re- 
torcidos entre sí. La célula terminal de una hifa se 
convierte en un ascogonio y la de la otra hifa en un 
anteridio. Las paredes anteridiales y ascogoniales de- 
saparecen en la región de contacto mutuo para for- 
mar un poro a través del cual el núcleo anteridial — y 
a veces el citoplasma —se mueve hacia el ascogonio. 
Algunos investigadores han registrado una fusión de 
los dos núcleos que ahora se encuentran en el ascogo- 


Fig. 254. Erysiphe cichoraceum. A, porción de una hifa vegetativa con haustorios en una célula epidérmica del hos- 
pedante. B-I, etapas sucesivas en el desarrollo de conidios. 
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Fig. 255. Erysiphe aggregata. A, ascogonio rodeado de hifas estériles. B, ascogonio plurinucleado. C, después de la 
formación de paredes transversales en el ascogonio. D, ascocarpo joven después de la formación de hifas ascóge- 
nas. E-G, etapas sucesivas en el desarrollo del ascocarpo y las ascas. 


nio para Erysiphe y algunos de los otros Erysiphales 
(Harper, 1896; Hein, 1927), pero esto es negado por 
muchos otros (Allen, 1936; Beatus, 1948, 1950; Berg- 
man, 1941; Dangeard, 1907; Eftimu, 1929; Winge, 
1911). El número de núcleos dentro del ascogonio 
aumenta y luego se forman paredes transversales que 
lo dividen en una fila de cuatro a cinco células (Fig. 
255A-C). En esta fila la penúltima célula tiene dos o 
más núcleos y de ella salen hifas ascógenas. 

Las hifas ascógenas están tan densamente entrela- 
zadas que no se puede seguir su desarrollo en detalle, 
pero se ha demostrado que las células de las mismas 
que se convierten en ascas son binucleadas e interca- 
ladas en posición (Harper, 1896). Las células que se 
convierten en ascas aumentan mucho de tamaño (Fig. 
255E-F); las células restantes de las hifas ascógenas 
pierden sus protoplastos y se comprimen a medida 
que se desarrollan las ascas. En una asca joven se pro- 
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duce una fusión de los dos núcleos y —a medida que 
la asca se agranda—el núcleo resultante de la fusión 
se divide en ocho núcleos hijos (Fig. 244). La división 
del núcleo resultante de la fusión es meiótica. Las 
ascas de algunas especies de Erysiphe forman ocho as- 
cosporas uninucleadas después de la etapa octonu- 
cleada en el desarrollo de una asca (Fig. 255G). Las as- 
cas de otras especies presentan una formación celular 
libre de ascosporas alrededor de sólo dos de los ocho 
núcleos de una asca octonucleada, mientras que los 
seis núcleos restantes se encuentran en el epiplasma 
que rodea a las dos ascosporas. Las ascosporas de al- 
gunas especies de Erysiphe que no están completa- 
mente maduras son capaces de germinar hasta la si- 
guiente primavera. 

Inmediatamente después de la unión gamética los 
dos órganos sexuales se rodean de una capa de hifas 
densamente compactadas, la mayoría de las cuales 


crecen de la célula que subtiende el ascogonio. Al 
principio, esta capa envolvente (peridio) del cleistote- 
cio juvenil tiene el espesor de una célula, pero cuando 
aparecen las primeras hifas ascógenas se vuelven de 
tres o más células de espesor. Eventualmente el peri- 
dio se convierte en una capa de 6 a 10 células de espe- 
sor en la que las células de la mitad exterior poseen 
paredes gruesas y no tienen protoplastos (Fig. 255F- 
G). Ciertas células superficiales del peridio se con- 
vierten en apéndices alargados, similares a hifas, sin 
ramificar. El cleistotecio maduro suele permanecer 
unido al hospedante, pero puede desprenderse acci- 
dentalmente y ser arrastrado por el viento. El peridio 
suele permanecer intacto durante el invierno, de mo- 
do que las ascas no se exponen y las ascosporas no se 
liberan hasta la primavera siguiente. En la mayoría de 
los casos la exposición de las ascas se debe a un agrie- 
tamiento irregular de la porción superior del peridio; 
pero en E. graminis se produce una división transver- 
sal en el plano ecuatorial seguida de un desprendi- 
miento de la mitad superior del peridio (Salmon, 
1903). E. graminis expulsa forzadamente las ascospo- 
ras de las ascas expuestas y lo hace con fuerza sufi- 
ciente para lanzarlos más de 20 mm. Las ascosporas 
que caen sobre un hospedante adecuado germinan 
inmediatamente, y en pocos días se producen coni- 
dios por el micelio que se desarrolla a partir de una 
ascospora. Los conidios, a su vez, dan lugar a nuevos 
micelios que producen conidios. Cuando las condi- 
ciones son favorables, esto puede dar lugar a una rá- 
pida propagación del hongo a un gran número de in- 
dividuos en la especie hospedante. 


PYRENOMYCETES 


Los pirenomicetes poseen un ascocarpo en el que 
el escape de las ascosporas se produce a través de un 
poro circular o una hendidura alargada en el peridio. 
Las ascas son más o menos cilíndricas y se llevan en 
una serie paralela. En muchos pirenomicetes, el asco- 
carpo es un peritecio con el extremo superior del peri- 
dio prolongado en un cuello que termina en un poro 
circular. Se han seleccionado dos de las órdenes des- 


critas a continuación como ejemplos de las que tienen 
peritecios, y dos para ejemplificar las que no tienen 
un peritecio distintivo. 


Orden Sphaeriales 


Los Sphaeriales tienen peritecios sésiles globosos 
que se mantienen libres del resto del micelio. El peri- 
dio suele ser de color oscuro y con el ápice prolonga- 
do en un cuello distintivo que termina en un poro cir- 
cular (ostiolo). Los peritecios de muchas especies tie- 
nen tricomas estériles (paráfisis) paralelos a las ascas, 
y tienen tricomas estériles de otro tipo (perífisis) jus- 
to debajo del ostiolo. Según el género, el desarrollo de 
las ascas se inicia con la espermatización de un tricó- 
gino o con la unión lateral de un anteridio y un asco- 
gonio. Algunos miembros de la orden son saprofitos; 
otros son parásitos de plantas vasculares. 

Un género muy conocido de la orden es Neurospo- 
ra, el ascomicete más estudiado por los genetistas. Es- 
te hongo también es de interés por los elaborados tri- 
cóginos que llevan los ascogonios. Neurospora, tam- 
bién conocida como el moho rojo del pan, se conoce 
desde hace mucho tiempo como una plaga en la pa- 
nadería que causa considerables pérdidas económi- 
cas a los panaderos. En un tiempo fue difícil erradicar 
el hongo una vez que se había establecido en una pa- 
nadería. Hoy en día, su aparición en una panadería 
ya no es un problema porque se han ideado métodos 
para controlarlo. 

Durante mucho tiempo este hongo se conoció sólo 
en la etapa conidial y su especie se situó entre los hon- 
gos imperfectos y en el género Monilia. Cuando se re- 
conocieron sus ascocarpos (Shear €: Dodge, 1927), es- 
tas especies fueron retiradas de los deuteromicetes y 
se erigió un nuevo género de ascomicetes, Neurospora, 
para recibirlos. 

El micelio de Neurospora crece superficialmente 
sobre el sustrato, se ramifica libremente y tiene hifas 
compuestas de células, cada una con una docena o 
más núcleos. La reproducción asexual es por medio 
de la producción de conidios. Estos conidios, a menu- 
do llamados macroconidios, nacen en series lineales 





Fig. 256. Neurospora sitophila. A-B, conidios. C, espermacios (microconidios). 
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Fig. 257. Neurospora sitophila. A, diagrama de un protoperitecio. B, sección vertical de un peritecio casi maduro. 


(4, Basado en Backus, 1939). 


ramificadas al final de un conidióforo que crece erec- 
to a partir del micelio (Fig. 256A-B). La mayoría de es- 
tos conidios contienen varios núcleos, pero el miem- 
bro terminal de una fila puede ser uninucleado (Schó- 
nefeldt, 1935). 

El micelio también puede producir una estructura 
erecta que se asemeja a un conidióforo, pero en la que 
se brotan cuerpos uninucleados, similares a esporas, 
lateralmente de las células (Dodge, 1932). Estos cuer- 
pos son en realidad espermacios, pero a menudo se 
les llama microconidios debido a su menor tamaño 
(Fig. 256C). Los espermacios son capaces de funcio- 
nar como conidios y germinar para formar micelios. 

La reproducción sexual de Neurospora se efectúa 
mediante la espermatización, con espermacios o coni- 
dios. Las cepas típicas de todas las especies poseen 
cada micelio produciendo ascogonios, espermacios y 
conidios; pero no todas las especies son iguales con 
respecto a su sexualidad. N. tetrasperma es homotáli- 
co, pero con un homotalismo del tipo llamado homo- 
talismo secundario. N. sitophila y N. crassa son hetero- 
tálicas, pero con un tipo de heterotalismo llamado he- 
terotalismo fisiológico. 

El ascogonio comienza a desarrollarse como un 
brote lateral plurinucleado enrollado de una hifa 
(Backus, 1939; Dodge, 1935; Schónefeldt, 1935). Pron- 
to se divide transversalmente en 5 a 10 células pluri- 
nucleadas. Poco después de que el ascogonio se vuel- 
ve pluricelular, las hifas estériles crecen desde la más 
baja de estas células y forman una densa envoltura 
globosa que rodea al ascogonio. A continuación, va- 
rias células del ascogonio suelen enviar tricóginos, 
pero en casos excepcionales sólo la célula terminal 
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forma un tricógino (Backus, 1939). Los tricóginos cre- 
cen a través de la envoltura que rodea al ascogonio y 
pueden ramificarse antes o después de salir de la en- 
voltura. La estructura desarrollada se ha llamado 
protoperitecio (Buller, 1941; Fig. 257A). Si no se dis- 
pone de espermacios o conidios adecuados para los 
tricóginos, no hay ningún otro desarrollo más allá de 
la etapa protoperitecial. Cuando hay espermacios o 
conidios apropiados en la proximidad de un protope- 
ritecio, los tricóginos crecen y se unen a ellos. Se pien- 
sa que el crecimiento de un tricógino a un espermacio 
o un conidio es una respuesta quimiotrópica alas sus- 
tancias producidas por los espermacios o los conidios 
(Backus, 1939), pero esto no se ha comprobado defini- 
tivamente. Sin embargo, se ha demostrado que el es- 
tablecimiento de una conexión entre ambos va segui- 
do de una migración de los núcleos espermaciales o 
conidiales hacia el tricógino (Backus, 1939). Poco des- 
pués de la espermatización, el ascogonio produce una 
masa compacta de células plurinucleadas de forma 
irregular. Ciertas células en la superficie de esta masa 
de “hifas ascógenas” son uncínulos binucleados. En 
ellos, una división simultánea (conjugada) de los dos 
núcleos le sigue una división celular en la que dos 
núcleos hijos se incluyen en la célula que se convierte 
en una asca (Colson, 1934; Singleton, 1953). Los análi- 
sis genéticos han demostrado que esta célula binucle- 
ada es heterocariótica (Sansome, 1947). El desarrollo 
posterior de la asca es de la manera típica de los euas- 
comicetes. En la mayoría de las especies se forman 
ocho ascosporas uninucleadas después de la etapa oc- 
tonucleada, pero en N. tetrasperma los rayos astrales 
delimitan cuatro ascosporas heterocarióticas binucle- 





Fig. 258. Neurospora tetrasperma. Asca justo después de la delimitación de las cuatro esporas heterocarióticas. (Re- 


dibujado de Dodge, 1927). 


adas (Dodge, 1927; Fig. 258). Las ascas anormales de 
esta especie pueden contener algunas ascosporas que 
son o bien uninucleadas o bien binucleadas. En todas 
las especies de Neurospora el número de núcleos en 
una ascospora aumenta antes de su descarga de la 
asca. 

Después de la espermatización, las porciones del 
prototecio diferentes del ascogonio se desarrollan en 
la porción estéril de un peritecio. El peritecio maduro 
(Fig. 257B) tiene un peridio pseudoparenquimatoso 
de una docena o más células de espesor, y con las cé- 
lulas de la porción exterior con paredes de color oscu- 
ro. La parte superior del peridio se prolonga en un 
cuello evidente que termina en un poro circular (os- 
tiolo). Como en muchos otros Sphaeriales el canal del 
cuello está revestido de perífisis, y hay paráfisis que 
crecen entre las ascas. Las perífisis son evidentes en 
los peritecios maduros, pero las paráfisis son estruc- 
turas más o menos evanescentes. 


Orden Laboulbeniales 


Los Laboulbeniales son minúsculos ectoparásitos 
en el tegumento cutáneo de los insectos vivos. Todos 
los géneros tienen un ascogonio con un tricógino y la 
fecundación se realiza por medio de espermacios. El 
peritecio es soportado en un estípite. 

Hay alrededor de 120 géneros y 1.500 especies. 
Muchas de las especies están restringidas a hospe- 
dantes específicos y algunos hospedantes pueden al- 
bergar más de una especie. Por ejemplo, se ha descu- 
bierto que uno de los escarabajos es el hospedante de 
seis especies de Laboulbenia, cada una de las cuales se 
encuentra en porciones específicas del hospedante y 
algunas de ellas se encuentran sólo en machos o en 
hembras del hospedante (Benjamin € Shanor, 1952). 

Stigmatomyces baeri es relativamente simple en su 
estructura en comparación con muchos otros Laboul- 
beniales. Crece sobre la mosca doméstica europea 
(Musca domestica). El hongo puede estar adherido a 
cualquier parte de la mosca, pero lo más común es 
que crezca en la parte posterior de la cabeza y el tórax 
o en el par anterior de patas (Thaxter, 1896). La infec- 
ción del hospedante se produce sólo por medio de las 
ascosporas. Una ascospora es ampliamente acicular, 
dividida transversalmente en dos células, y presenta 
una envoltura gelatinosa característicamente engro- 
sada en un polo (Fig. 259A). La envoltura pegajosa de 
la espora facilita la adherencia cuando el extremo ba- 
sal de la misma se adhiere al hospedante. Poco des- 
pués de adherirse al hospedante, la célula inferior 
produce una célula corta de pie de color oscuro (Fig. 


259B). La célula superior de esta etapa de tres células 
se convierte finalmente en el apéndice que lleva los 
anteridios y las partes que se subtienden;, la célula 
media se convierte en el peritecio y las partes que se 
subtienden, la célula de pie no se divide de nuevo y 
sirve como órgano de fijación para el resto del hongo. 

El desarrollo de la porción anteridial comienza 
con una sucesión de divisiones oblicuas de la célula 
superior (Thaxter, 1896). Todas las células hijas, ex- 
cepto la superior, se dividen entonces en un plano 
perpendicular a la pared oblicua (Fig. 259C-F). La cé- 
lula hija superior de cada par se redivide transversal- 
mente, y su célula hija superior se transforma en un 
anteridio (Fig. 259H-I). Cada anteridio tiene forma de 
redoma y, a medida que madura, se forma un poro 
apical en la parte del cuello del redoma. El protoplas- 
to dentro del anteridio es uninucleado (Faull, 1911), y 
corta un protoplasto uninucleado diminuto (el esper- 
macio) que se escapa por el poro de la pared anteri- 
dial. El escape del espermacio es seguido por una for- 
mación y la descarga de un segundo. Esto puede re- 
petirse muchas veces. 

La célula media de la etapa de tres células no se 
divide hasta que los anteridios están bien desarrolla- 
dos (Thaxter, 1896). Se divide por una pared diago- 
nalmente transversal en una pequeña célula superior 
(que no se divide) y una gran célula inferior (Fig. 259 
PF). La célula inferior se divide transversalmente (Fig. 
259G) y su célula hija superior se divide transversal- 
mente. Las dos más bajas de las tres células formadas 
por la división de la célula inferior no se dividen más; 
la superior es el primordio peritecial a partir del cual 
se desarrolla todo el peritecio (Fig. 259H-1). El pri- 
mordio peritecial se alarga hacia afuera de otras célu- 
las del talo joven y luego se divide transversalmente 
(Fig. 259)). La célula hija superior producida por esta 
división es la célula primaria ascogonial; la célula 
hija inferior es la célula primaria de la cubierta peri- 
tecial (peridio). La célula primaria ascogonial se con- 
vierte en un ascogonio de cuatro células, en la que la 
célula superior es un tricógino. Es muy probable que 
la fusión nuclear ocurra en la célula más baja del asco- 
gonio después de que los espermacios se hayan aloja- 
do en el tricógino. Mientras tanto, la célula primaria 
de la cubierta se ha convertido en una cubierta perite- 
cial (Fig. 259K). Eventualmente esta llega a tener dos 
células de espesor y varias células de perímetro 
(Thaxter, 1896). Después de la fecundación, de la base 
del ascogonio salen células ascógenas cortas y robus- 
tas, y cada célula ascógena da lugar a varias ascas. Las 
células ascógenas de los Laboulbeniales son homólo- 
gas a las hifas ascógenas de otros euascomicetes. No 
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Fig. 259. Stygmatomyces baeri. Etapas de desarrollo hasta el momento de la fertilización. (Redibujado de Thaxter, 


1896). 


se sabe nada sobre la citología de las células ascóge- 
nas en S. baeri, pero se sabe que son binucleadas en 
ciertos Laboulbeniales (Faull, 1911, 1912). En tales La- 
boulbeniales los dos núcleos se dividen conjugada- 
mente, un par de núcleos hijos que migran hacia una 
asca brotada de la célula ascógena, el otro par perma- 
nece en la célula ascógena. Esto puede repetirse va- 
rias veces. En los Laboulbeniales, donde se ha estu- 
diado el desarrollo de las ascas (Faull, 1911, 1912), los 
dos núcleos de una asca joven se unen entre sí, y el 
núcleo resultante de la fusión se divide y redivide 
para formar ocho núcleos hijos. Según el género, se 
forma una ascospora alrededor de cada núcleo o alre- 
dedor de cuatro núcleos solamente. S. baeri es del últi- 
mo tipo. 


Orden Claviceptales 


Los Claviceptales incluyen varios géneros cuyo 
micelio forma un cojinete más o menos pseudoparen- 
quimatoso (estroma) de textura blanda, en el que se 
forman ascas dentro de numerosas cavidades simila- 
res a un peritecio que no tiene peridio pero que tiene 
un ostiolo. Estos géneros se suelen colocar en una sola 
familia, las Claviceptaceae, pero la opinión difiere en 


312 


cuanto a si debe colocarse en una orden separada 
(Gáumanmn, 1949, 1952), o referirse a los Sphaeriales 
(Miller, 1949) o a los Hypocreales (G. W. Martin, 
1950). 





Fig. 260. Etapa esfacelial de Claviceps purpurea. 





Fig. 261. Claviceps purpurea. A, panícula de Agropyron repens con esclerocios de Claviceps. B, esclerocio en germina- 
ción. C, sección vertical de una cabezuela fértil. D, sección vertical semidiagramática de un lóculo. 


El género tipo, Claviceps, es parásito en los ovarios 
de diversas gramíneas. Durante el curso del desarro- 
llo del hongo, el ovario es reemplazado por una masa 
compacta de color oscuro de tejido fúngico, el esclero- 
cio (Fig. 261A). El esclerocio de Claviceps se llama cor- 
nezuelo o ergot. Hay una docena o más especies, la 
más importante de las cuales es C. purpurea, parásito 
del centeno y de varias hierbas silvestres. C. purpurea 
raramente causa una disminución apreciable en el 
rendimiento del centeno. Por otra parte, un porcenta- 
je relativamente pequeño de cuerpos de cornezuelo 
en el grano cosechado produce una grave enferme- 
dad fisiológica, conocida como ergotismo, cuando el 
grano es utilizado como alimento por el hombre o los 
animales domésticos. El ergotismo era bastante co- 
mún entre los pueblos de Europa durante la Edad 
Media, pero ha disminuido mucho en los últimos 
tiempos debido a la introducción de métodos moder- 
nos de molienda de granos. Incluso hoy en día el er- 
gotismo no ha desaparecido por completo, y en el úl- 
timo cuarto de siglo se han producido epidemias de 
ergotismo en Francia y en Rusia. Las epidemias de er- 
gotismo entre los animales se dan principalmente en 
el ganado que pasta en pastizales muy infectados con 
Claviceps. El cornezuelo es una droga reconocida ofi- 
cialmente que se utiliza como abortivo y para contro- 
lar las hemorragias durante el parto. Los ingredientes 
activos del cornezuelo son alcaloides. 

La infección del hospedante se produce sólo en el 
momento de la floración y la región de la infección 


parece estar restringida al pistilo. Las ramificaciones 
hifales que se desarrollan a partir de la espora pronto 
invaden y destruyen el óvulo, reemplazándolo con 
una masa micelial suave de la misma forma. La por- 
ción periférica de la masa micelial se vuelve muy en- 
revesada y se desarrolla una capa en empalizada de 
conidioforos cortos en toda la superficie (Tulasne, 
1853). Se cortan diminutos conidios uninucleados 
ovoides en una sucesión acropetal en el extremo de 
cada conidióforo (Fig. 260). Estos constituyen la etapa 
esfacelial en el ciclo vital, llamada así porque los coni- 
dios fueron una vez considerados un hongo imper- 
fecto, Sphacelia segetum. Los conidios se acumulan en 
un líquido azucarado que se exuda de la espiguilla. 
Este líquido, “néctar” , es consumido con avidez por 
varios insectos, y puede haber una cierta cantidad de 
reinfección cuando un insecto viaja de flor en flor y 
de planta en planta. Los conidios se mantienen via- 
bles durante el invierno (Stáger, 1912), de modo que 
es posible que infecten las flores desarrolladas en el 
siguiente verano. Eventualmente la región basal de la 
masa hifal deja de producir conidios y se convierte en 
un tejido de color oscuro densamente compactado. A 
esto le sigue una metamorfosis progresiva hacia el te- 
jido compacto hasta que el micelio completo se ha 
transformado en un esclerocio que está cubierto con 
restos de tejido esfacelial. Los esclerocios maduros 
son considerablemente más largos y anchos que los 
granos normales de las panículas de las gramíneas. 
La maduración de los esclerocios coincide con la 
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maduración de los granos en la panícula. Algunos de 
los esclerocios de la panícula de centeno caen al suelo, 
otros se entremezclan con el grano cuando se cosecha 
y se trilla el centeno. Estos pueden ser devueltos al 
mismo campo o a otros campos cuando se siembra un 
nuevo cultivo de centeno. Los esclerocios también 
pueden ser dispersados por otros agentes que no sean 
el hombre. En ciertos pastizales, las porciones estéri- 
les de una flor infectada maduran y se convierten en 
las aristas barbuladas que producen la dispersión de 
los granos normalmente desarrollados de la especie. 
Los esclerocios de la mayoría de los pastizales se hun- 
den en el agua (Stáger, 1912). Los de los pastizales 
que crecen en pantanos o a lo largo de las orillas de 
los arroyos suelen flotar en el agua y por lo tanto pue- 
den ser transportados a cierta distancia de la planta 
en la que se desarrollaron. 

Los esclerocios hibernantes que no han perdido 
mucha humedad producen peritecios en la primave- 
ra siguiente. La relación entre el contenido de agua y 
la viabilidad se hace evidente cuando los esclerocios 
son llevados al laboratorio. Los esclerocios colocados 
en la arena húmeda poco después de ser llevados al 
laboratorio terminan por germinar; los que se mantie- 
nen secos al aire hasta la primavera y luego se colocan 
en la arena húmeda raramente germinan. Un esclero- 
cio en germinación produce media docena o más ex- 
crecencias capitadas pequeñas que nacen en pies de 
10 a 20 mm. de largo (Fig. 261B). La porción capitada 
(estroma) de cada uno de las excrecencias contiene 
muchos peritecios (Fig. 261C). Ciertas hifas ramifica- 
das algo por debajo de la superficie del estroma pro- 
ducen los órganos sexuales. Estas hifas pueden dis- 
tinguirse de otras por su contenido protoplasmático 
más rico (Killian, 1919). Los anteridios y los ascogo- 
nios se producen en la misma hifa, cada una se desa- 
rrolla a partir de la célula terminal de una ramifica- 
ción lateral. Las células que se convierten en órganos 
sexuales pronto se vuelven plurinucleadas, y las que 
se convierten en ascogonios son más amplias que las 
que se convierten en anteridios. El ascogonio desarro- 
lla un pequeño brote lateral que se aplica a un anteri- 
dio. Las paredes celulares se disuelven en la región 
de contacto mutuo, y los núcleos del anteridio migran 
hacia el ascogonio (Killian, 1919). Las hifas ascógenas 
crecen entonces a partir del ascogonio, y se forman 
ascas en los extremos de las hifas ascógenas dobladas 
en los típicos uncínulos. 

Las ascas se producen en peritecios tan profunda- 
mente hundidos en el tejido estromático adyacente 
que sólo sobresale la abertura (el ostiolo). Cada asca 
contiene ocho ascosporas aciculares alargadas que 
son paralelas entre sí (Fig. 261D). Las ascosporas son 
descargadas a la fuerza de la asca, pero esto sólo 
ocurre cuando el peritecio está en posición vertical. 
En el momento de la descarga de las esporas, el pie 
debajo de la cabezuela fértil se tuerce y gira lentamen- 
te. Como resultado, cada peritecio del estroma se 
mantiene verticalmente erguido por un corto tiempo 
(Whetzel €: Reddick, 1911). Las ascosporas son expul- 
sadas con una fuerza suficiente para lanzarlas de 20 a 
80 mm (Falck, 1910). Las corrientes de aire circulante 
pueden entonces llevar las esporas a la floración del 
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centeno, o las esporas pueden ser transportadas a 
cierta distancia por los vientos. 


Orden Dothidiales 


Los Dothidiales tienen un micelio que está más o 
menos inmerso en el sustrato y que forma un estroma 
de color oscuro con una a muchas cavidades (lóculos) 
en las que se producen ascas. Según una concepción 
de la orden, hay unos 150 géneros y 700 especies (G. 
W. Martin, 1950). 

Plowrightia (Dibotryon) es un género parasitario 
con unas 25 especies. La más conocida de ellas es P. 
morbosa, el hongo que produce llamativas agallas 
(nudo negro) en las ramas de cerezas y ciruelas (Fig. 
262). La infección del hospedante se produce durante 
la primavera y en las ramitas en crecimiento del año 
en curso o en las que no tienen más de dos o tres años 
de edad. El micelio no produce esporas hasta el año 
siguiente. Durante el primer año, las células cambia- 
les de un área infectada del hospedante se dividen 
más rápidamente que las de las porciones no infecta- 
das (Stewart, 1914). Solo algunas de las células deri- 





Fig. 262. Rama joven de un cerezo infectado con Plo- 
wrightia morbosa. 





Fig. 263. Plowrightia morbosa. A, conidios. B, sección transversal de un estroma con lóbulos jóvenes. C, sección 
vertical de un lóculo joven en el que hay paráfisis estériles en la región donde se formarán las ascas. D, asca. 


vadas del cambium que se cortan hacia la cara interna 
del cambium maduran hasta convertirse en madera. 
Por otra parte, hay un aumento en la producción de 
parénquimas internos del cambium y rayos de made- 
ra Opuestos de más de una célula de ancho (rayos 
multiseriados). La porción de cada rayo multiseriado 
que se forma después de la infección es mucho más 
amplia y tiene el aspecto de un rayo compuesto. Al fi- 
nal de la primera temporada de crecimiento, la por- 
ción infectada de una rama o ramita se reconoce ex- 
ternamente como una ligera hinchazón. 

Cuando el hospedante reanuda el crecimiento en 
la primavera siguiente, se produce una hinchazón 
muy rápida del área enferma. La corteza superpuesta 
pronto se rompe y las hifas que crecen de la corteza 
expuesta comienzan a formar un denso tejido pseu- 
doparenquimatoso. Toda la superficie de este tejido 
se cubre con una capa aterciopelada de filamentos 
septados simples o ramificados. Estos son conidiófo- 
ros, y en o cerca de la punta de cada uno de ellos hay 
uno o más conidios ovoides pequeños (Farlow, 1876; 
Humphrey, 1891; Fig. 263A). Los conidios inoculados 
en otros individuos del hospedante producen infec- 
ciones típicas (Gilbert, 1913). La capa aterciopelada 
de conidióforos desaparece hacia la mitad del verano, 
y el denso tejido micelial subyacente se vuelve negro 
muerto y de una textura dura y quebradiza. 


Existe una incertidumbre considerable en cuanto 
a si la reproducción asexual por conidios va seguida 
de una formación de picnosporas. Se han encontrado 
tres tipos de picnidios en el estroma negro de P. mor- 
bosa (Farlow, 1876), pero al menos uno de ellos perte- 
nece a un hongo saprofito o parásito que crece en el 
estroma. Por otra parte, se ha producido picnidios en 
cultivos de un micelio derivado de la germinación de 
una ascospora (Humphrey, 1891). 

Tras la desaparición de los conidióforos se forma 
un gran número de brotes redondeados en la superfi- 
cie del estroma (Fig. 263B-C). No se han estudiado los 
detalles de su desarrollo, pero se sabe que contienen 
cavidades en las que se forman ascas durante el in- 
vierno siguiente a su aparición. Estos brotes se deno- 
minan a veces peritecios, pero su designación como 
tales es discutible, ya que no tienen un peridio defini- 
do. Las ascas contienen ocho ascosporas, cada una de 
ellas dividida transversalmente en dos células de ta- 
maño diferente (Fig. 263D). Las ascosporas escapan a 
través de un pequeño ostiolo en el ápice del tejido ex- 
terno a las ascas. Se liberan a principios de la prima- 
vera y se han obtenido infecciones típicas cuando se 
inoculan ascosporas en las ramas (Gilbert, 1913). 
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DISCOMYCETES 


Los discomicetes tienen un ascocarpo que es un 
apotecio o un tipo modificado de apotecio. Las ascas 
son cilíndricas, se encuentran en una capa similar a 
una empalizada, y suelen estar unidas por paráfisis. 
Al igual que en el caso de otros grupos de ascomice- 
tes, existe una gran diversidad de opiniones en cuan- 
to al número de órdenes que deben reconocerse entre 
los discomicetes. 


Orden Pezizales 


Los Pezizales son representativos de aquellas ór- 
denes en las que el ascocarpo es un apotecio, y en las 
que la apertura de las ascas para la liberación de las 
ascosporas se realiza mediante el desprendimiento de 
una tapadera definida (opérculo). 

Hay alrededor de 60 géneros y 500 especies. Los 
miembros de esta orden son saprofitos, muchos de 





ellos habitan el suelo y todos ellos forman sus apote- 
cios sobre la tierra, independientemente de si el mice- 
lio crece sobre o debajo de la superficie del suelo. 

Pyronema, con dos o tres especies, es terrestre y ge- 
neralmente se encuentra en el suelo que se ha quema- 
do. A veces se encuentra en invernaderos o en semi- 
lleros donde el suelo ha sido esterilizado por vapor 
(Seaver, 1909). El micelio crece superficialmente en el 
suelo y forma una capa blanca algodonosa. Está pro- 
fusamente ramificada y las hifas están compuestas 
por células relativamente cortas, cada una con 6 a 12 
núcleos (Claussen, 1912; Harper, 1900). No hay una 
producción regular de esporas asexuales, pero ciertas 
hifas erectas del micelio pueden formar cadenas de 
oidios (Tulasne éz Tulasne, 1865). 

La producción de anteridios y ascogonios en un 
micelio desarrollado a partir de una sola ascospora 
muestra que el micelio es homotálico (Gwynne-Vau- 
ghan € Williamson, 1931; Robinson, 1926; Wilson, 
1952). Cuando se cultivan en el laboratorio, los dos 


Fig. 264. Pyronema confluens. A, vista de la superficie de un grupo de órganos sexuales. B, sección vertical de un 
anteridio y un ascogonio aproximados. C, sección vertical de un ascogonio con hifas ascógenas jóvenes. D, sec- 
ción vertical esquemática de un ascocarpo joven. (C, Redibujado de Gwynne- Vaughan € Williamson, 1931). 
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Fig. 265. A, ascocarpo maduro de Helvella crispa. B-F, H. elastica, primeras etapas en el desarrollo del ascocarpo. 


(B-F, Redibujado de McCubbin, 1910). 


factores más importantes para inducir la formación 
de órganos sexuales son la luz y la comprobación me- 
cánica del aumento de área del micelio (Kerl, 1937; 
Robinson, 1926; Wilson, 1952). En el momento en que 
se forman los órganos sexuales, el micelio envía hifas 
cortas y erguidas de dos a cuatro células de altura. La 
célula terminal plurinucleada de una dicotomía se 
convierte en un anteridio y la célula terminal plurinu- 
cleada de la otra dicotomía se convierte en un ascogo- 
nio (Fig. 264A). Las células que se convierten en ante- 
ridios son claviformes y sus núcleos se dividen y redi- 
viden hasta que hay un centenar o más. Las que se 
convierten en ascogonios se vuelven subglobosas y 
también llegan a contener cien o más núcleos. El asco- 
gonio en desarrollo produce una excrecencia apical 
tubular curvada (tricógino) cuya punta crece hacia el 
extremo superior del anteridio y se aplica a él (Fig. 
264B). A esto le sigue una disolución de las paredes 
celulares en la región de contacto entre el tricógino y 
el anteridio, una desintegración de los núcleos dentro 
del tricógino y una formación de una pared transver- 
sal incompleta en la base del tricógino. La mayor par- 
te del citoplasma y la mayoría de los núcleos dentro 
del anteridio fluyen luego hacia el ascogonio a través 
del tricógino. La fusión de los núcleos masculino y 
femenino en pares se ha afirmado (Gwynne-Vaughan 
€ Williamson, 1931; Harper, 1900; Tandy, 1927) y ne- 
gado (Claussen, 1912; Dangeard, 1907; Hirsch, 1950; 
Moreau é Moreau, 1930), pero en conjunto las prue- 
bas parecen demostrar que no hay cariogamia en el 
ascogonio. Poco después de recibir el citoplasma y los 
núcleos del anteridio se producen en la mitad 
superior del ascogonio numerosos brotes en forma de 
botón, los primordios de las hifas ascógenas. Cada 
uno de ellos se alarga para formar una hifa ascógena 
tubular que al principio es plurinucleada y sin pare- 
des transversales (Claussen, 1912; Gwynne-Vaughan 
8 Williamson, 1931; Wilson, 1952). Más tarde, se de- 
sarrollan paredes transversales en las hifas ascóge- 
nas, y las células hacia el extremo distal de ellas son 
binucleadas. Los extremos de las hifas ascógenas se 
curvan para formar un uncínulo en el que la asca se 
forma a partir de la penúltima célula binucleada (Fig. 
243). El desarrollo de la asca se realiza de la manera 
habitual —con la unión de los dos núcleos, la forma- 


ción de ocho núcleos hijos a partir del núcleo resul- 
tante de la fusión y el recorte de una ascospora alre- 
dedor de cada núcleo. 

Numerosas hifas estériles crecen de las células de- 
bajo del ascogonio inmediatamente después de que el 
contenido anteridial fluye hacia el ascogonio. Estas 
pronto forman una envoltura suelta que rodea y cu- 
bre los órganos sexuales unidos. Las hifas estériles 
que encierran el par de órganos sexuales unidos tam- 
bién se entrelazan con las que rodean a los pares de 
órganos sexuales adyacentes. Así, varios apotecios in- 
cipientes se unen para formar una sola composición 
de hasta 2 mm. de diámetro en la madurez. El apote- 
cio de Pyronema no tiene una forma tan marcada de 
copa como en muchos otros Pezizales. Sin embargo, 
la capa fértil cóncava de ascas cilíndricas verticales 
entremezcladas y paráfisis es bastante característica 
de la orden (Fig. 264D). 

Helvella, el hongo de la silla de montar (Fig. 265A), 
tiene un ascocarpo que es un apotecio modificado. 
Helvella es un saprófito que se encuentra normalmen- 
te en el suelo, pero a veces se encuentra en la madera 
en descomposición. El micelio es subterráneo y está 
compuesto por muchas hifas pluricelulares vaga- 
mente entrelazadas en las que cada célula contiene de 
2 a 16 núcleos (McCubbin, 1910). El micelio de Helve- 
lla nunca se ha encontrado produciendo esporas ase- 
xuales, pero el de un género estrechamente relaciona- 
do se ha encontrado portando conidios (Molliard, 
1904). 

Los ascocarpos se forman en mayor abundancia 
durante la primavera, pero también hay algunas fruc- 
tificaciones del hongo durante el verano. Los ascocar- 
pos jóvenes son subterráneos, pero, a medida que cre- 
cen, se empujan hacia arriba a través del suelo y la 
porción sobre el suelo eventualmente alcanza una al- 
tura de 2 a 8 cm. La porción del micelio que se con- 
vierte en un ascocarpo está compuesta por hifas más 
cortas, más gruesas y más profusamente ramificadas 
que otras hifas (Molliard, 1904). Cuando un ascocar- 
po tiene menos de 1 mm. de altura, consiste en un es- 
típite robusto que termina en un píleo globoso (Fig. 
265B-C) y no tiene ninguna diferenciación interna de 
tejidos. Pronto se forma una capa de hifas similar a 
una empalizada en el ápice del píleo. Algunas de las 
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Fig. 266. Helvella sp. Sección vertical esquemática de la porción del himenio con ascas en varias etapas de desarro- 


llo. 


hifas crecen más allá de la capa en empalizada y se 
convierten en una fina capa superpuesta que desapa- 
rece a medida que el píleo se desarrolla. La región en 
empalizada del píleo crece más rápido que la región 
interna de éste. Como resultado, el pileo pronto asu- 
me la forma de silla de montar característica del asco- 
carpo maduro (Fig. 265D-P). 

Los ascogonios nunca se han encontrado en aso- 
ciación con el desarrollo de los ascocarpos de Helvella. 
Se ha registrado somatogamia para Helvella (Carru- 
thers, 1911; McCubbin, 1910) y para el estrechamente 
relacionado Morchella (Greis, 1940). Esto ocurre entre 
las células de las hifas justo debajo de la capa en em- 
palizada, y a partir de estas células se desarrolla una 
hifa en la que los núcleos se encuentran en pares y se 
dividen conjugadamente. Estas hifas se encuentran 
en una red enmarañada paralela y a una corta distan- 
cia debajo de la capa en empalizada (McCubbin, 
1910). Tienen una amplitud dos o tres veces mayor 
que las otras hifas de la zona. Las hifas ramificadas 
(hifas ascógenas) crecen hacia arriba desde ellas hasta 
la capa en empalizada, y los ápices de las hifas ascó- 
genas se vuelven a curvar para formar uncínulos en 
los que la penúltima célula binucleada se convierte en 
una asca (Greis, 1940). Los dos núcleos de la asca jo- 
ven se fusionan y el núcleo resultante de la fusión se 
divide en ocho núcleos hijos. Se delimita la ascospora 
alrededor de cada núcleo, y las ocho ascosporas resul- 
tantes se encuentran en una serie lineal dentro de la 
asca (Fig. 266). 

Hay una descarga explosiva de ascosporas cuan- 
do se liberan de una asca y el período de descarga de 
esporas puede durar varios días porque todas las as- 
cas no maduran al mismo tiempo. Helvella es uno de 
los ascomicetes en los que se ha observado el “sopla- 
do” de las ascosporas, y en los que la descarga de las 
ascosporas va acompañada de un siseo claramente 
audible (DeBary, 1887). 


Orden Tuberales 


Los Tuberales son saprofitos que habitan en el 
suelo y cuyos ascocarpos se desarrollan hasta la ma- 
durez bajo la superficie del suelo. Los ascocarpos ma- 
duros no tienen ascas libremente expuestas sino que 
las tienen en una capa en empalizada (himenio) que 
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puede rodear una cavidad central dentro del ascocar- 
po, o puede estar en pliegues irregulares que llenan 
completamente la cavidad central. La orden contiene 
unos 30 géneros y 140 especies. 

Varios géneros tienen una amplia distribución en 
la zona mediterránea de Europa. Los estados de la 
costa del Pacífico son la región de este país donde los 
Tuberales se han encontrado en mayor abundancia. 
Las trufas, el más apreciado de todos los hongos car- 
nosos comestibles, incluyen ciertas especies del géne- 
ro Tuber, especialmente T. melanosporum. La recolec- 
ción de trufas para el mercado es una industria habi- 
tual en Francia e Italia, y en Francia la cosecha del año 
1949 se valoró en más de medio millón de dólares 
(France, Ministere de l'Agriculture, 1951). Las trufas 
no son evidentes para los que las buscan porque sus 
ascocarpos se encuentran de 10 a 30 cm. bajo la super- 
ficie del suelo. Las trufas tienen un olor muy caracte- 
rístico y el coleccionista profesional del mercado en- 
trena a cerdos o perros para olfatear los lugares don- 
de crecen las trufas en el suelo. El coleccionista desen- 
tierra las trufas después de que el animal haya encon- 
trado el lugar donde crecen. En este país no se han en- 
contrado trufas en suficiente abundancia como para 
que su recolección sea comercialmente rentable. 

El talo de Tuber es un micelio subterráneo incoloro 
compuesto de numerosas hifas ramificadas que con- 
sisten en células uninucleadas muy cortas. Las hifas 
pueden correr en todas las direcciones o pueden estar 
paralelas entre sí en filamentos gruesos (rizomorfos). 
El micelio de T. melanosporum parece ser un simbionte 
micorrícico con raíces de varios árboles, especialmen- 
te robles y hayas (Dangeard, 1894). Los micelios de 
otras especies, incluyendo T. candidum, son verdade- 
ros saprofitos. 

Los ascocarpos jóvenes tienen una diferenciación 
temprana de las paráfisis pluricelulares paralelas de 
la capa himenial. Esta capa se pliega irregularmente 
y el plegado se hace más pronunciado a medida que 
continúa el desarrollo (Fig. 267B-D). En T. candidum 
la formación del himenio parece estar precedida por 
un alejamiento localizado de las hifas dentro del asco- 
carpo. Muchas hifas crecen entonces hacia cada cavi- 
dad resultante y se disponen en una capa en empali- 
zada que la rodea. No se han encontrado ascogonios 
en el desarrollo de los ascocarpos y la reproducción 





Fig. 267. Tuber candidum. A, vista superficial de un ascocarpo maduro. B-C, secciones de ascocarpos jóvenes. D, 
sección vertical de un ascocarpo maduro. 


sexual se realiza mediante la somatogamia. La pro- 
ducción de hifas ascógenas va precedida de anasto- 
mosis entre las células intercaladas uninucleadas de 
dos hifas. Los núcleos de las células binucleadas re- 
sultantes se dividen en conjunto y las células dan lu- 
gar a hifas ascógenas con células binucleadas (Greis, 
1938, 1939). Las hifas ascógenas que se encuentran 
debajo de la capa del himenio pueden reconocerse 
por su mayor anchura y sus protoplastos más densos 
(Fig. 268A). Los ápices de las hifas ascógenas se cur- 
van para formar uncínulos en los que la penúltima 
célula se convierte en una asca (Greis, 1938a, 1939; 
Schussnig, 1921). Los dos núcleos de la asca joven se 
unen y el núcleo resultante de la fusión se divide para 
formar ocho núcleos hijos. El número de ascosporas 
formadas dentro de una asca suele ser inferior a ocho, 
porque las ascosporas se cortan alrededor de sólo al- 


gunos de los núcleos (Fig. 269). Las ascosporas madu- 
ras de Tuber tienen la pared de esporas ornamentada 
con espinas o con reticulaciones (Fig. 268B). 

El ascocarpo maduro (Fig. 267A) es más o menos 
globoso, tiene una superficie lisa o verrugosa y rara 
vez supera los 8 cm. de diámetro. La porción exterior 
del ascocarpo está compuesta por células estériles de 
paredes gruesas. Esta porción, la corteza, se deriva en 
parte de la región exterior del ascocarpo joven y en 
parte del tejido ascógeno. El ascocarpo permanece sin 
abrir después de que está completamente maduro, y 
las ascosporas se liberan sólo por un decaimiento de 
la corteza. La dispersión de las esporas se puede efec- 
tuar por la acción de los animales, especialmente los 
roedores. En California, algunos de los Tuberales son 
el alimento favorito de las ratas cambalacheras que 
los detectan por su olor muy característico (Parks, 
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Fig. 268. Tuber candidum. A, hifas ascógenas jóvenes debajo de la capa himenial. B, porción de la región fértil del 


ascocarpo maduro. 


1919). El ascocarpo desenterrado por la rata puede ser 
comido en el lugar o puede ser llevado a su madri- 
guera. En cualquier caso, los restos que caen en el sue- 
lo pueden inocular el suelo. La dispersión de las espo- 
ras también puede efectuarse mediante ascosporas no 
digeridas que pasan a través del tracto digestivo del 
animal que ha comido el ascocarpo (Massee, 1909). 
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Todos los basidiomicetes producen un tipo único 
de espora—la basidiospora —que se origina en un ti- 
po único de esporangios—el basidio. El número de 
esporas portadas por un basidio suele ser de cuatro, 
pero puede ser de dos u ocho. Algunos basidiomice- 
tes producen uno o más tipos de esporas además de 
las basidiosporas. Hay alrededor de 525 géneros y 
13.500 especies. Los hongos referidos a los basidiomi- 
cetes incluyen las setas, los bejines, los hongos gelati- 
nosos, los carbones y las royas. 


Micelio Primario 


Los micelios compuestos por células uninucleadas 
son micelios primarios. Cuando una basidiospora 
germina para formar un micelio primario, las hifas 
pueden ser uninucleadas desde el principio; o las hi- 
fas formadas en primer lugar pueden ser plurinuclea- 
das y después formar paredes transversales que las 
dividen en células uninucleadas. El micelio primario 
puede crecer de forma limitada o ilimitada, pero nun- 
ca forma basidios y basidiosporas. La multiplicación 
del micelio primario puede producirse por medio de 
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conidios. También puede producirse por medio de oi- 
dios formados en forma terminal en hifas o formados 
en brotes especiales, oidióforos (Fig. 270). 


Micelio Secundario 


Micelio compuesto de células binucleadas (dica- 
riones) en las que los dos núcleos se dividen simultá- 
neamente (conjugadamente) son micelios secunda- 
rios. Estos surgen de varias maneras. A menudo sur- 
gen por somatogamia entre dos micelios primarios. 
En las especies heterotálicas esto ocurre cuando dos 
micelios primarios del sexo opuesto crecen entremez- 
clados entre sí (Fig. 271A). En las especies homotáli- 
cas esto puede ocurrir entre dos hifas de un solo mi- 
celio primario. La célula dicariótica formada por la 
somatogamia puede convertirse directamente en una 
hifa secundaria (dicariótica). O bien, los descendien- 
tes de un núcleo que entra en una célula del micelio 
primario pueden migrar de una célula a otra de este 
micelio y así dicariotizar el micelio. Una vez más, un 
micelio diariótico puede surgir mediante la conjuga- 
ción entre dos basidiosporas o conidios formados por 





Fig. 270. Coprinus fimentarius. Micelio primario con oidióforos y oidios. (Redibujado de Bensaude, 1918). 
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Fig. 271. A, diagrama que muestra la formación de células binucleadas del micelio secundario por conjugación 
de células uninucleadas del micelio primario. B, diagrama que muestra la formación de oidios uninucleados por 
células binucleadas de un micelio secundario. (Basado en Brodie, 1936). 


ellos (Fig. 300A-B). En este caso no se forma un mice- 
lio primario antes de la formación del micelio secun- 
dario. 

Se ha encontrado que una o más especies de todas 
las órdenes, excepto aquellas a las que se refieren los 
royas, forman fíbulas o conexiones en grapa durante 
la división de las células del micelio secundario. 
Aquí, la división celular suele estar restringida a las 
células terminales de las hifas. En los casos típicos, 
una célula a punto de dividirse envía una rama corta, 
lateral y arqueada que se proyecta hacia la base de la 
célula. Un núcleo migra hacia el exterior; el otro per- 
manece dentro de la célula (Bensaude, 1918; Kniep, 
1915, 1917). continuación se produce una división si- 
multánea de los dos núcleos (Fig. 272C). Los núcleos 
hijos del núcleo de la célula llegan a estar separados 
a cierta distancia, uno por encima y otro por debajo 
del nivel de la rama. Un núcleo hijo del núcleo dentro 
de la rama permanece dentro de la rama, el otro se 
encuentra dentro de la célula. Ahora se forman dos 
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paredes transversales, una a través de la base de la 
rama, la otra a través de la célula y justo por debajo 
del nivel de la rama (Fig. 272D). La rama es ahora una 
célula en grapa uninucleada. La célula hija terminal 
formada por la división transversal de la célula origi- 
nal es binucleada; la célula hija subterminal es uninu- 
cleada. Más tarde, la célula subterminal se vuelve bi- 
nucleada al fusionarse con la célula en grapa (Fig. 
272E-F). Los restos de las células en grapa son las fí- 
bulas evidentes en el micelio. En algunos casos las 
fíbulas son evidentes en casi todas las células del mi- 
celio secundario; en otros casos sólo una célula oca- 
sional de vez en cuando a lo largo de la hifa tiene una 
fíbula. 

El micelio secundario puede producir oidios. Los 
oidios formados por ellos suelen ser dicarióticos y 
dan lugar a micelios secundarios cuando germinan. 
Sin embargo, se conocen casos en los que los oidios 
son uninucleados (Fig. 271B) y en los que el oidio for- 
ma un micelio primario cuando germina. 


Formación de los Basidios 


Los basidios se forman a partir de las células de 
un micelio secundario dicariótico. En muchos basi- 
diomicetes — aparte de los carbones y las royas—los 
basidios se forman en una porción especializada del 
micelio organizada en un cuerpo fructífero (basidio- 
carpo) de forma distintiva y generalmente de tamaño 
macroscópico. La porción del micelio que se convier- 
te en un basidiocarpo —a veces llamado micelio ter- 
ciario—es dicariótica. Los basidios son de dos tipos 
generales—el fragmobasidio y el holobasidio. Los 
fragmobasidios están separados vertical o transver- 
salmente, o tienen un ápice profundamente dividido. 
Los holobasidios son más o menos cilíndricos, tienen 
un ápice redondeado y no tienen septos. Casi todas 
las especies holobasídicas llevan los basidios en una 
capa similar a una empalizada, el himenio. 

Un holobasidio joven es binucleado, y puede o no 
tener una fíbula evidente en su base (Fig. 273A-D). A 
medida que aumenta de tamaño se produce una fu- 
sión de los dos núcleos y una migración del núcleo 
resultante de la fusión hacia el ápice del basidio (Fig. 
273E). El núcleo resultante de la fusión pronto se divi- 
de meióticamente en cuatro núcleos hijos (Fig. 273F- 
G). En unos pocos casos cada uno de los cuatro nú- 
cleos sufre una división mitótica para formar ocho 
núcleos dentro del basidio (Maire, 1902; Juel, 1916). 
Una vez completadas las divisiones nucleares, se de- 
sarrollan proyecciones delgadas (esterigmas) en el 
extremo distal del basidio. Los holobasidios de cuatro 
nucleos desarrollan dos o cuatro esterigmas; los holo- 
basidios de ocho nucleos pueden producir ocho de 
ellos. Cada esterigma se dilata en el extremo superior 
y un núcleo del basidio migra hacia la porción que se 
está dilatando. Finalmente se forma una pared trans- 
versal en la base del agrandamiento, y la célula resul- 
tante es una basidiospora (Fig. 273H-I). 

Los fragmobasidios, similares a los holobasidios, 
presentan una fusión de los dos núcleos en el basidio 


joven y una división meiótica del núcleo resultante de 
la fusión. Los fragmobasidios se diferencian en una 
porción formada primero (el hipobasidio) y una por- 
ción formada después (el epibasidio). Muchos géne- 
ros con fragmobasidios transversalmente septados 
tienen el epibasidio soportado apicalmente en el hi- 
pobasidio y tienen los septos transversales formados 
en el epibasidio. Tales fragmobasidios tienen cada 
una de las cuatro células del epibasidio produciendo 
un esterigma lateral (Fig. 293). Otros fragmobasidios 
transversalmente septados presentan los septos for- 
mados en el hipobasidio y cada una de las células for- 
madas de este modo producen un epibasidio lateral 
(Fig. 292). En algunos géneros, el fragmobasidio se se- 
para verticalmente. Aquí, la separación es en el hipo- 
basidio y con cada una de las células en las que se 
divide produciendo un epibasidio en su ápice (Fig. 
290). También hay fragmobasidios donde no hay sep- 
tación y donde crecen los epibasidios desde el ápice 
del hipobasidio (Fig. 288). 


La Basidiospora 


Muchos basidiomicetes tienen una abscisión ex- 
plosiva de las basidiosporas de un basidio (Buller, 
1909, 1924), y puede lanzar la espora de 0,1 a 1,0 mm. 
Las basidiosporas que se descargan explosivamente 
tienen un pequeño brote lateral (el hilo) cerca de la 
unión con el esterigma. Un minuto más o menos an- 
tes de la abscisión de la espora, una pequeña gota de 
líquido aparece sobre el hilo. La gota crece hasta 
aproximadamente una quinta parte del tamaño de la 
espora y luego tanto la gota como la basidiospora se 
desprenden repentinamente del esterigma (Fig. 2731). 
Se desconoce el mecanismo de esta abrupta abscisión. 
Las basidiosporas en un basidio de cuatro esporas se 
descargan en una secuencia regular y no simultáne- 
amente. El intervalo de tiempo entre la descarga de la 
primera y la segunda espora puede ser de un minuto 
o más; el que transcurre entre la descarga de la segun- 





Fig. 272. Diagrama que muestra las etapas sucesivas en la formación de una fíbula en una hifa de Corticium va- 
rians. (Basado en Kniep, 1915). 
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Fig. 273. Diagrama que muestra las etapas sucesivas en el desarrollo de un basidio. (A-H, basado en Kniep, 1928; l, 


basado en Buller, 1922). 


da y la tercera, o la tercera y la cuarta, puede ser algo 
más largo (Buller, 1924). También se produce una ma- 
duración sucesiva de los basidios que se llevan en el 
himenio. Así, el período de descarga de esporas de un 
basidiocarpio continúa durante algún tiempo y, se- 
gún la especie, puede durar horas, días o semanas. El 
número de basidiosporas descargadas de un basidio- 
carpio es tremendo, y se ha estimado que ciertas espe- 
cies vierten basidiosporas a razón de un millón por 
minuto durante 50 horas o más (Buller, 1909). 

Cuando las condiciones son favorables, las basi- 
diosporas suelen germinar para formar un micelio 
primario poco después de la descarga del basidio. En 
lugar de producir un micelio primario, la basidiospo- 
ra puede producir una o una sucesión de conidios, 
cada uno de los cuales es capaz de convertirse en un 
micelio primario. Esto es frecuente en los carbones, y 
aquí los conidios pueden formarse antes o después de 
que la basidiospora se desprenda del basidio (Fig. 
303). 


Sexualidad de los Basidiomicetes 


El ciclo sexual de un basidiomicete incluye el esta- 
blecimiento de una fase dicariótica por somatogamia 
O por espermatización de micelios primarios, carioga- 
mia y meiosis en un basidio formado por la fase dica- 
riótica, y un retorno a la fase monocariótica por me- 
dio de las basidiosporas. Se ha estudiado en numero- 
sas especies la sexualidad del micelio primario pro- 
ducido a partir de cada una de las cuatro basidiospo- 
ras portadas en un basidio. Esto ha demostrado que 
los micelios primarios de algunas especies son homo- 
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tálicos y que los de otras especies son heterotálicos. 
Las especies heterotálicas son de dos tipos. En las es- 
pecies bipolares, las cuatro basidiosporas de un basi- 
dio, y los micelios primarios producidos por estas ba- 
sidiosporas, son de dos tipos de apareamiento; mien- 
tras que en las especies tetrapolares las cuatro basi- 
diosporas de un solo basidio producen micelios pri- 
marios de cuatro tipos de apareamiento. Cada uno de 
los cuatro micelios primarios de una especie bipolar 
es compatible con dos de los otros micelios primarios. 
Por otro lado, cada uno de los cuatro micelios prima- 
rios de un micelio tetrapolar puede ser compatible 
con sólo uno de los otros tres micelios primarios. Ex- 
cluyendo los carbones y las royas, la sexualidad ha 
sido estudiada en 230 especies de basidiomicetes 
(Whitehouse, 1949a). Aproximadamente el 10% de 
ellos son homotálicos, el 35% bipolares y el 55% tetra- 
polares. 

Cada núcleo en los micelios primarios de las espe- 
cies heterotálicas bipolares lleva un único factor para 
el sexo. En dos micelios primarios compatibles el fac- 
tor sexual en los núcleos de un micelio es de naturale- 
za Opuesta al de los núcleos del otro micelio. Estos 
factores, a veces designados como A y B, son portado- 
res de cromosomas homólogos. La somatización o es- 
permatización produce un micelio secundario com- 
puesto de dicariones en el que un núcleo tiene el fac- 
tor A y el otro núcleo tiene el factor B. La cariogamia 
en el basidio da como resultado un núcleo con el con- 
tenido de factor AB. Cuando se forman cuatro basi- 
diosporas después de la división meiótica del núcleo 
resultante de la fusión con el contenido de factor AB, 
dos de ellas contienen un núcleo con el factor A, y dos 





Fig. 274. Diagrama que muestra las similitudes en el desarrollo de una asca (A1-A10) y un basidio (B1-B10). Las 
etapas homólogas en los dos se encuentran verticales entre sí. (Modificado de Giumann és Dodge, 1928). 


con el factor B. En los cuatro micelios primarios que 
se desarrollan a partir de estas basidiosporas un mi- 
celio con el factor A es compatible con cualquiera de 
los dos con el factor B, o viceversa. 

Cada núcleo en un micelio primario de una espe- 
cie heterotálica tetrapolar contiene dos factores para 
la sexualidad; ya sea A1 o A? y Bl o B?, Los factores A 
y B en un núcleo del micelio primario se encuentran 
en cromosomas separados. Los únicos micelios pri- 
marios que son compatibles y capaces de producir 
micelios dicarióticos que forman basidios son aque- 
llos en los que ni el factor A ni el B de un micelio es 
duplicado por el factor A o el B del otro micelio. Por 
lo tanto, cuando la carioga-mia se produce en un basi- 
dio, el contenido de factores sexuales en el núcleo re- 
sultante de la fusión es A14?B1B2, 

En el caso de las especies tetrapolares, la manera 
en que los factores A y B se distribuyen a las cuatro 
basidiosporas de un basidio depende de si se separan 
en la primera o en la segunda división meiótica. Si los 
factores se separan en la primera división meiótica, 
pueden distribuirse a las cuatro basidiosporas de 
cualquiera de las dos maneras siguientes: 


A1BÍ, ABI, A?B?, A?B?2 
A1B?2, A1B?, A?B1, A?B! 


Si se separan en la segunda división meiótica, los pa- 


res de factores en las cuatro basidiosporas se distribu- 
yen de la siguiente manera: 


A1BI, A1B?, A?2B1, A?B2 


Los dos primeros de los tres tipos anteriores se com- 
portan de la misma manera que una especie bipolar, 
ya que cada una de las cuatro basidiosporas produce 
micelios primarios que son compatibles con dos de 
los otros. En el tercero de los tres tipos anteriores, 
cada uno de los cuatro es compatible con sólo uno de 
los otros tres, y en la combinación de: 


AIB1 x A?B? 0 A1B? x A?B?, 


Se ha comprobado que todos los individuos de es- 
pecies heterotálicas son regularmente bipolares o te- 
trapolares. Por otra parte, se han encontrado varias 
especies en las que una basidiospora de un basidio- 
carpo produce un micelio primario que es interfertil 
(compatible) con los cuatro micelios primarios de las 
basidiosporas que nacen en un basidio de otro basi- 
diocarpo. Esto se observó por primera vez en los basi- 
diocarpos de localidades muy separadas, por lo que 
se pensó que los basidiocarpos pertenecían a diferen- 
tes “razas geográficas”. Se sabe que tales razas pue- 
den aparecer muy juntas en la naturaleza e incluso en 
el mismo tronco o en la misma bola de estiércol de 
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Fig. 275. Diagramas que muestran dos teorías sobre la evolución de la asca a un basidio. Para simplificar el diagra- 
ma, el basidio se deriva de una asca de cuatro esporas. A-D, de acuerdo a la teoría de Linder; E-H, de acuerdo a 


la teoría de Gáumamn. 


caballo (Raper, 1953). Se cree que la completa inter- 
fertilidad entre las diversas poblaciones de una espe- 
cie se debe al hecho de que los factores A y B de una 
raza difieren de los factores A y B de otra raza. El nú- 
mero de estos múltiples alelomorfos en una especie 
es considerable, y se ha estimado que el número pue- 
de ser de cien o más (Raper, 1953; Whitehouse, 1949, 
1949a). 

La somatogamia para formar un micelio dicarióti- 
co suele estar entre dos micelios primarios (monoca- 
rióticos), pero es posible que se produzca una dicario- 
tización de un micelio monocariótico por un micelio 
dicariótico. Esto se llama el fenómeno de Buller en 
honor a Buller, quien lo descubrió (1930). En el fenó- 
meno de Buller se produce una somatogamia entre 
un micelio dicariótico y un micelio monocariótico, y 
una dicariotización del micelio monocariótico por 
uno de los dos núcleos de una célula binucleada del 
micelio dicariótico. El hecho de que el micelio mono- 
cariótico dicariotizado sea o no capaz de producir ba- 
sidios y basidiosporas depende de la naturaleza del 
núcleo en dicariotización. Las combinaciones en las 
que el núcleo en dicariotización no duplica ningún 
factor del micelio monocariótico se denominan com- 
binaciones legítimas (Buller, 1941) y dan lugar a un 
dicarión que se divide en forma conjugada. Un ejem- 
plo de esto sería la migración de un núcleo A?B? de 
un micelio dicariótico A1B? + A?B? a un micelio A1B?, 
La combinación en la que cualquiera de los factores 
del micelio monocariótico se duplica por el núcleo en- 
trante se denomina combinación ilegítima. En este 
caso no se desarrolla un dicarión típico porque los nú- 
cleos con uno o dos factores en común no se atraen 
entre sí y se dividen de forma conjugada. Un ejemplo 
de una combinación ilegítima sería la entrada de un 
núcleo de un micelio dicariótico A1B1+ A?B? en un mi- 
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celio monocariótico, cada uno de cuyos núcleos tiene 
los factores A1B?. 


Origen de los Basidiomicetes 


En un momento dado, las opiniones estaban divi- 
didas en cuanto a si los basidiomicetes surgían de los 
ficomicetes o de los ascomicetes. Prácticamente todos 
los micólogos que han discutido la cuestión en las úl- 
timas décadas argumentan que existe una relación fi- 
logenética entre los basidiomicetes y los ascomicetes. 
El principal factor que indujo este cambio a favor de 
un origen a partir de los ascomicetes fue la sugerencia 
de que las hifas de los basidiomicetes con fíbulas son 
homólogas a las hifas ascógenas y que existen homo- 
logías en el desarrollo temprano de las ascas y los ba- 
sidios (Kniep, 1915). Según esta interpretación, la cé- 
lula binucleada aparentemente terminal que se con- 
vierte en un basidio es en realidad una penúltima cé- 
lula que se encuentra detrás de una célula uninuclea- 
da terminal (Kniep, 1915; Fig. 274). Así, el único cam- 
bio fundamental en la evolución de la asca al basidio 
sería el cambio de un método endógeno a uno exóge- 
no de formación de esporas. 

Hay dos teorías sobre la manera en que este cam- 
bio se produjo. Una teoría sostiene que una asca desa- 
rrolló esporangiolos en su ápice y cada uno de estos 
esporangiolos contenía una sola ascospora (Gáu- 
mann, 1949, 1953). A partir de esto se desarrolló una 
condición en la que la pared del esporangiolo y la de 
la ascospora se unieron firmemente entre sí para con- 
vertirse en una basidiospora (Fig. 275E-H). La otra 
teoría sostiene que los ascomicetes que dieron origen 
a los basidiomicetes fueron aquellos en los que la pa- 
red de la asca tiene una fina capa interior elástica y 
una capa exterior rígida con un ápice poriforme (Lin- 


der, 1940). Después del ablandamiento o la ruptura 
del ápice poriforme, las ascosporas —todavía rodea- 
das por la capa interna de la pared de la asca—salie- 
ron por la abertura. Este modelo produjo formas en 
las que la parte saliente se septó transversalmente en 
las que cada célula llevaba una espora producida exó- 
genamente, la basidiospora (Fig. 275A-D). 


Evolución de los Basidiomicetes 


Según cierta interpretación, los basidiomicetes 
con fragmobasidios son los que están más estrecha- 
mente relacionados con los ascomicetes ancestrales. 
Algunos de los que defienden este punto de vista 
piensan que las royas (Urediniales) fueron los prime- 
ros basidiomicetes en aparecer (Bessey, 1950; Dietel, 
1928; Jackson, 1944; Linder, 1940), pero otros piensan 
que los hongos gelatinosos (Auriculariales, etc.) son 
los más primitivos de los basidiomicetes con fragmo- 
basidios (Alexopoulos, 1952; Martin, 1945). Se cree 
que la modificación evolutiva del fragmobasidio ha 
estado en la línea de la simplificación; y que ha con- 
sistido en una obliteración de la separación y una 
obliteración de la diferenciación en epi- e hipobasi- 
dio. El resultado final sería el holobasidio, una carac- 


terística destacada de los basidiomicetes que muchos 
designan como “basidiomicetes superiores”. 

Según otra interpretación, los basidiomicetes con 
holobasidios son los más primitivos y los más cerca- 
nos a los ascomicetes ancestrales (Gáumamn, 1949, 
1953; Gáumamn € Dodge, 1928). De las diversas for- 
mas holobasidiales, se cree que las que tienen el basi- 
diocarpo con un himenio liso son las más primitivas. 
Los fragmobasidios surgieron por la septación de los 
holobasidios. En una línea evolutiva hubo una evolu- 
ción de una septación transversal; en otra línea hubo 
una evolución de una septación vertical. 

Ambas teorías relativas a la naturaleza del basidio 
primitivo son muy especulativas, pero entre las dos 
la teoría de que el holobasidio es el tipo primitivo pa- 
rece la más convincente. 


Clasificación de los Basidiomicetes 


Existe la creencia generalizada de que la estructu- 
ra del basidio es una característica de importancia 
fundamental para la segregación de los basidiomice- 
tes en los principales taxones. Partiendo de esta base, 
los basidiomicetes se dividen en dos subclases —los 
Homobasidiomycetae y los Heterobasidiomycetae. 


SUBCLASE HOMOBASIDIOMYCETAE 





Los Homobasidiomycetae incluyen los basidiomi- 
cetes con un holobasidio. Hay alrededor de 300 géne- 
ros y 7.500 especies en esta subclase. 

Casi todos los miembros de la subclase producen 
basidiocarpos. Cuando se segregan en función de la 
estructura del basidiocarpo, los homobasidiomicetes 
se dividen en dos grupos, los Hymenomycetes y los 
Gastromycetes. Los Hymenomycetes poseen basidios 
que nacen en un himenio que se expone desde el prin- 
cipio o que se convierte en tal antes de que madure. 
Los Gastromycetes tienen un basidiocarpo en el que 
los basidios no se exponen antes de que maduren. 


HYMENOMYCETES 


Los himenomicetes presentan un himenio que 
está totalmente expuesto antes de que las basidiospo- 
ras estén maduras y sufren una expulsión forzada de 
basidiosporas del basidio. 

Hay una gran diversidad de opiniones en cuanto 
al contenido de las órdenes referidas a los himenomi- 
cetes. Algunos colocan a todos los himenomicetes en 
una sola orden—los Agaricales (Gáumann, 1949, 
1953). Otros restringen los Agaricales a aquellos hi- 
menomicetes en los que el basidiocarpo lleva los basi- 





Fig. 276. Exobasidium sp. A, el micelio fructífero y las células hospedantes. B-C, etapas en el desarrollo del basidio. 
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dios en lamelas, y colocan todos los demás en otra 
orden, los Polyporales (Aphyllophorales) (Bessey, 
1950). Otro tratamiento de los himenomicetes consis- 
te en colocar en una orden a los que no tienen basidio- 
carpo (Exobasidiales) y a los que tienen basidiocarpo 
en los Agaricales (Martin, 1950). 


Orden Exobasidiales 


Los Exobasidiales carecen de un basidiocarpo y 
tienen un himenio que cubre la porción infectada del 
hospedante. Hay tres géneros y unas 15 especies, to- 
das parásitas. 

Exobasidium, el género tipo, es parásito en plantas 
vasculares y tiene alrededor de 10 especies. Una espe- 
cie (E. vaccinii) causa la enfermedad de la agalla de los 
arándanos rojos y azules; otra (E. vexans) causa el 
añublo de ampollas sobre las hojas del té. E. vaccinii, 
la especie parásita de los arándanos, infecta tanto las 
hojas como las ramas del hospedante. Las células hos- 
pedantes en un área infectada se dividen repetida- 
mente y se convierten en un tejido parenquimatoso 
sólido de textura uniforme (Pelluet, 1928; Eftimiu é 
Kharbush, 1927). El área infectada es reconocible ex- 
ternamente tanto por su aspecto de agalla como por 
su color rojo. El micelio de E. vaccinii es intercelular y 
está compuesto por muchas hifas muy estrechas. La 
mayoría de ellas se encuentran entre las células sube- 
pidérmicas del hospedante, pero algunas penetran 
más profundamente. El micelio puede producir coni- 
dios. Pueden nacer en hifas que se proyectan más allá 
de la epidermis del hospedante o sobre hifas que se 
encuentran entremezcladas con los basidios (Ri- 
chards, 1896). 

Los basidios se desarrollan en forma terminal en 
ramas hifales unicelulares erguidas que crecen entre 
las células epidérmicas del hospedante y se extienden 
más allá de ellas (Fig. 276). Los basidios son clavifor- 
mes y son varias veces más anchos que una rama hi- 
fal. El basidio joven es binucleado. Durante el desa- 
rrollo posterior se produce la habitual fusión de los 
dos núcleos y una posterior división del núcleo resul- 
tante de la fusión (Eftimiu € Kharbush, 1927; Maire, 
1902). El hecho de que un basidio pueda producir 
hasta siete basidiosporas muestra que el núcleo resul- 
tante de la fusión puede formar ocho núcleos hijos. 
Las basidiosporas se desarrollan en los esterigmas 
que se encuentran en la parte final de los basidios (Ri- 
chards, 1896). A diferencia de la mayoría de los otros 
homobasidiomicetes, las basidiosporas son alargadas 
y pueden formar uno o dos septos transversales antes 
o después de la abscisión. Las basidiosporas bicelula- 
res o tricelulares en germinación pueden surgir de un 
conidio de cada célula, y cada conidio puede surgir 
de otros conidios de manera similar a la levadura. 


Orden Agaricales 


Los Agaricales son todos saprofitos que tienen un 
basidiocarpio definido. Se ha demostrado que mu- 
chos miembros de esta orden tienen fíbulas y que el 
micelio primario forma un micelio secundario por so- 
matogamia. 
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Hay una gran diversidad de estructuras en el basi- 
diocarpo de los Agaricales, pero éstas se pueden 
agrupar en cinco tipos generales. En el primer tipo — 
y presumiblemente el más primitivo —el himenio es 
una lámina lisa a algo ondulada que se apoya unilate- 
ralmente en una corteza para erigir el basidiocarpo 
(Fig. 277A). En el segundo tipo, el himenio es también 
una lámina lisa o corrugada, pero rodea completa- 
mente un basidiocarpo erecto, simple o ramificado. 
Los hongos coraloides (Clavariaceae) son de este tipo 
(Fig. 277C). El tercer tipo presenta el himenio nacido 
de espinas que se proyectan hacia abajo o de protu- 
berancias similares a espinas (Fig. 277D). El cuarto 
tipo posee el himenio revistiendo pequeños tubos o 
poros que miran hacia abajo. Este tipo incluye los 
hongos leñosos yesqueros (Fig. 277B). También inclu- 
ye los boletos que tienen un basidiocarpo con la mis- 
ma diferenciación en sombrero (píleo) y pié (estípite) 
que las setas. El quinto tipo tiene el himenio soporta- 
do en láminas dispuestas radialmente (lamelas). Las 
setas son de este tipo (Fig. 280). 

Las setas (Agaricaceae) pueden ser seleccionadas 
como representativas de la orden. Son saprofitos pero 
muchos de ellos son simbiontes micorrícicos de los 
árboles del bosque. Por esta razón, la flora de setas en 
los bosques de pino, roble, nogal americano y hayas 
son muy diferentes. El número total de especies en las 
Agaricaceae es de más de 4.000, y éstas se encuentran 
segregadas en unos 90 géneros. 

Algunos agáricos son muy apreciados como ali- 
mento, no tanto por su valor nutritivo como por su 
sabor. Otros no son venenosos pero tienen un sabor 
desagradable. Y otros son moderadamente o alta- 
mente venenosos. Entre los agáricos más venenosos 
se encuentran ciertas especies de Amanita en las que 
hay suficiente sustancia venenosa (muscarina) en un 
solo basidiocarpo para matar a una docena o más per- 
sonas. Existe la creencia generalizada de que los agá- 
ricos venenosos pueden reconocerse por el color de 
sus lamelas, o por la forma en que la “piel” se des- 
prende de la parte superior del píleo, o por su capaci- 
dad para oscurecer la plata. Todas estas pruebas de 
setas venenosas no sirven para nada. La única regla 
segura cuando se propone comer setas recolectadas 
en el campo es identificarlas por medio de los diver- 
sos manuales que describen las setas, y comer sólo 
aquellas especies con caracteres tan definidos que no 
pueda haber dudas sobre la identificación. 

Las setas frescas y enlatadas que se venden en las 
tiendas casi siempre se cultivan especialmente para el 
mercado. El hongo que se cultiva normalmente para 
la venta es una de las varias cepas del champiñon 
silvestre, Psalliota campestris. Se cultiva en “bodegas 
para setas” y sobre un sustrato de compost bien po- 
drido rico en compuestos nitrogenados que ha sido 
inoculado con trozos de “semilla de setas”. Anterior- 
mente la semilla utilizada era una mezcla de sustrato, 
micelio y basidiosporas de un lecho en el que habían 
crecido setas. Hoy en día, gran parte de las semillas 
se cultivan especialmente en varios sustratos. Cuan- 
do se inocula el sustrato utilizado para el cultivo de 
setas en condiciones adecuadas de temperatura, hu- 
medad y luz, pronto se produce un amplio desarrollo 





Fig. 277. Basidiocarpos de varios Agaricales. A, Stereum cinerascens, con un himenio liso restringido a una cara 
del basidiocarpo. B, Fomes fomentarius, con el himenio revistiendo pequeños poros en la parte inferior del basidio- 
carpo. C, Clavaria fennica, con un himenio liso que rodea todas las ramas del basidiocarpo. D, Hericeum coralloides, 
con el himenio soportado en pequeñas excrecencias similares a espinas. (Fotografías cortesía de Alexander H. Smith). 


de un micelio que sigue produciendo setas (basidio- 
carpos) durante varios meses. 

Las hifas del micelio pueden estar libres unas de 
otras, Oo pueden estar adosadas a pequeñas hebras pa- 
recidas a cordones (rizomorfos). Algunas de las hifas 
de muchos rizomorfos tienen un diámetro mucho 
mayor que otras, y en el caso de Psalliota se ha de- 
mostrado que las hifas más grandes se producen por 
fusión lateral de las más pequeñas (Hein, 1930). 

La repentina aparición de numerosos basidiocar- 
pos sobre el suelo unos días después de una fuerte 
lluvia es bien conocida por todos. Cuando un micelio 
produce basidiocarpos, éstos se desarrollan hasta un 
cierto tamaño bajo tierra y luego no aumentan mucho 


de tamaño si el sustrato se vuelve algo seco. Los basi- 
diocarpos permanecen en esta condición parcialmen- 
te desarrollada hasta que el suelo se humedece com- 
pletamente por la lluvia. Entonces se agrandan rápi- 
damente, se extienden hacia arriba por encima de la 
superficie del sustrato, y maduran en pocos días. 

Los basidiocarpos en los que el himenio está ex- 
puesto desde el principio son gimnocárpicos. Sólo un 
pequeño porcentaje de los agáricos son gimnocárpi- 
cos. En el hongo gimnocárpico Omphalia, el primor- 
dio del basidiocarpo es cilíndrico y se estrecha hasta 
un ápice romo (Blizzard, 1917). La porción apical del 
primordio se convierte en el píleo y el resto se con- 
vierte en el estípite del basidiocarpo maduro. El píleo 
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Fig. 278. Omphalia chrysophylla. Diagramas de las etapas sucesivas en el desarrollo del basidiocarpo gimnocárpico 


en sección vertical. (Basado en Blizzard, 1917). 


se forma por un ensanchamiento y redondeo del ápi- 
ce del primordio (Fig. 278). Los márgenes del joven 
píleo se curvan hacia abajo y eventualmente se dife- 
rencian las lamelas en la parte inferior. 

Los basidiocarpos en los que el himenio está al 
principio encerrado pero se expone antes de la madu- 
rez son hemiangiocárpicos. En el hongo hemiangio- 
cárpico Psalliota el primordio del basidiocarpo es al 
principio ampliamente ovoide (Fig. 279A-B). En el 
momento en que tiene alrededor de 1 mm. de altura 
se diferencia un anillo interno transversal de hifas 
verticales. Poco después se desarrolla una cavidad 
anular interna transversal —la cámara prelamelar 
(Hein, 1930a) —entre las hifas verticales y las subya- 
centes (Fig. 279C). La porción del primordio que está 
por encima de la cavidad prelamelar se convierte fi- 
nalmente en el píleo del basidiocarpo; la que está por 
debajo se convierte en el estípite. El tejido adyacente 
a la parte superior de la cavidad prelamelar se vuelve 
cóncavo y se diferencia en bandas radiales alternas de 
células de división lenta y rápida. Cada banda radial 
de células de división rápida es el primordio de una 
lamela que pronto se proyecta hacia abajo en la cavi- 
dad prelamelar (Fig. 279D-G). El diámetro del píleo 
aumenta mucho después de que las lamelas empie- 


zan a desarrollarse. Como resultado, la porción exte- 
rior de los espacios radiales entre las lamelas se en- 
sancha constantemente. Primordios adicionales de 
las lamelas se desarrollan en el espacio intermedio de 
ensanchamiento entre dos lamelas primarias, pero 
estas lamelas secundarias nunca tienen una longitud 
radial igual a la de las primarias. El joven basidiocar- 
po de P. campestris mide aproximadamente 1 cm. de 
altura y tiene una anchura ligeramente inferior a la al- 
tura en el momento en que aparecen las lamelas se- 
cundarias. Los basidiocarpos en esta etapa de desa- 
rrollo de “botón” tienen el borde del píleo unido al 
estípite por una fina lámina de tejido, el velo (Fig. 279 
D, F). El agrandamiento del píleo termina por romper 
el velo, pero un remanente anular—el anillo— 
permanece unido a la parte superior del estípite (Fig. 
280). 

Como se ve en la sección transversal (Fig. 281) una 
lamela consiste en tres tejidos. En la superficie se en- 
cuentra el himenio, debajo de éste hay un tejido sub- 
himenial de lo que parecen ser células isodiamétri- 
cas; y en el interior de éste hay una región de células 
alargadas —el trama—tan orientadas que sus largos 
ejes se encuentran paralelos al himenio. El tejido sub- 
himenial aparentemente parenquimatoso está real- 





Fig. 279. Psalliota campestris. Etapas en el desarrollo del basidiocarpo hemiangiocárpico. A-B, antes de la forma- 
ción de la cámara prelamelar. C, después de la formación de la cámara lamelar y antes de la formación de las la- 
melas. D-G, secciones verticales y transversales de basidiocarpos con desarrollo de lamelas. 
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Fig. 280. Psalliota campestris. A, basidiocarpo cerca a la madurez. B, basidiocarpo maduro. 


mente compuesto de hifas en ángulos rectos con las 
del trama. 

Todas las células del himenio pueden convertirse 
en basidios, o algunas pueden convertirse en basidios 
y otras en células estériles especiales (cistidios) o en 
paráfisis. El desarrollo basidial se realiza de la mane- 
ra típica de los homobasidiomicetes y, como ya se ha 
señalado, los basidios del himenio no maduran si- 
multáneamente. Por lo general, los basidios de una 
especie producen cuatro basidiosporas, pero hay es- 
pecies, como P. campestris, en las que algunas cepas 
tienen basidios de cuatro esporas y otras de dos. 

Los homobasidiomicetes descargan las basidios- 
poras de forma explosiva inmediatamente después 
de que maduran. La expulsión forzada de basidios- 
poras está tan bien regulada que las esporas son lan- 
zadas más allá del himenio, pero no a través del espa- 
cio interlamelar y contra las lamelas adyacentes. Des- 
pués de ser disparada horizontalmente en el espacio 
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interlamelar, la espora cae verticalmente hacia abajo. 
La trayectoria de las basidiosporas es única entre las 
de los proyectiles de descarga horizontal. Las trayec- 
torias de otros proyectiles son curvas paraboloides; la 
de una basidiospora es una esporobola que hace un 
giro hacia abajo en ángulo recto (Buller, 1909). 


GASTROMYCETES 


Los gastromicetes son homobasidiomicetes en los 
que el basidiocarpio permanece permanentemente 
cerrado o no se abre hasta que las basidiosporas se 
han desprendido de los basidios. La descarga de basi- 
diosporas de los basidios no es explosiva. 

Hay alrededor de 120 géneros y 525 especies, to- 
das saprofitas. Entre ellos están los bejines, las falsas 
trufas, las estrellas de tierra, los niditos y los falos he- 
diondos. En un momento dado todos los gastromice- 
tes se agrupaban normalmente en una sola orden, los 
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Fig. 281. Psalliota campestris. Diagrama de la sección transversal de la lamela con basidios en varias etapas de de- 


sarrollo. (Basado en Buller, 1922). 
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Fig. 282. Diagrama que muestra los diferentes tipos de gleba en los basidiocarpos de los gastromicetes. A, tipo 
lagunar. B, tipo coraloide. C, tipo unicapitado. D, tipo pluricapitado. (Modificado de Fischer, 1933). 


Lycoperdales, pero la práctica actual consiste en 
agruparlos en varias órdenes. Uno de esos sistemas 
reconoce cinco órdenes (Martin, 1950) y otro reconoce 
nueve (Zeller, 1949). 

Los micelios de muchas especies crecen en el sue- 
lo, pero los de ciertas especies crecen en la madera en 
descomposición. Las especies terrestres pueden desa- 
rrollar sus basidiocarpos por encima o por debajo de 
la superficie del suelo. Las basidiosporas de algunos 
gastromicetes con basidiocarpos superficiales son 
dispersadas por el viento; las de otros basidiocarpos 
superficiales y las de todos los basidiocarpos subte- 
rráneos son dispersadas por los animales que se ali- 
mentan de los basidiocarpos. Estos animales incluyen 
insectos, babosas y roedores. En muchos casos el basi- 
diocarpio subterráneo emite un fuerte olor que atrae 
a estos animales para que se alimenten de él. 

Se sabe que las basidiosporas en germinación de 
varias especies dan origen a micelios primarios y se 
sabe que la sexualidad de cuatro especies es tetrapo- 
lar (Whitehouse, 1949a). Se han registrado fíbulas pa- 
ra los micelios secundarios de varias especies. 

Los basidiocarpos desarrollados en micelios se- 
cundarios consisten en una porción estéril externa 
(peridio) y una porción fértil interna (gleba). Hay 





Fig. 283. Lycoperdon pyriforme. 
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cuatro tipos generales de gleba (Fig. 282). En el tipo 
lagunar se desarrollan numerosas pequeñas cavida- 
des, cada una revestida con un himenio, dentro de la 
gleba. En el tipo coraloide, la gleba tiene numerosos 
brotes cilíndricos o similares a placas de una región 
central estéril. El tipo unicapitado tiene la porción es- 
téril de la gleba diferenciada en un ápice cupuliforme 
invertido con proyecciones fértiles desde el interior 
de la copa. En el tipo pluricapitado la gleba tiene un 
estípite estéril ramificado y cada rama termina en un 
casquete estéril. Los lados de las ramas del estípite 
tienen numerosas excrecencias fértiles. 

Lycoperdon, uno de los bejines, tiene una gleba de 
tipo lagunar. Así pues, el basidiocarpo (el bejín) es 
globoso a piriforme, ya que la porción basal se alarga 
o no en un pie definido (Fig. 283). Los basidiocarpos 
de Lycoperdon raramente tienen más de 8 cm. de diá- 
metro, pero los de otros géneros pueden ser mucho 
más grandes. 

Las basidiosporas de Lycoperdon suelen germinar 
sólo después de haber sido humedecidas y secadas 
alternadamente varias veces (Swartz, 1929). Cuando 
una basidiospora germina (Fig. 284E) origina un mi- 
celio primario con células cortas uninucleadas. El mi- 
celio secundario dicariótico formado a partir del mi- 
celio primario suele presentar sus hifas en un sistema 
ramificado de rizomorfos. Los rizomorfos de Lycoper- 
don pueden ser más complejos que los de Psalliota y 
están compuestos por tres capas concéntricas, una 
corteza exterior de hifas sueltas, una capa subcortical 
de hifas compactas y un núcleo central de hifas para- 
lelas (Lander, 1933; Swartz, 1933, 1936). 

Los primordios de los basidiocarpos suelen surgir 
de forma terminal en un rizomorfo, pero pueden sut- 
gir de forma lateral. Están formados por un brote de 
hifas del eje central (Lander, 1933; Swartz, 1933, 
1936). Los primordios jóvenes de unos 0,5 mm. de 
diámetro tienen una estructura homogénea. Los que 
son ligeramente más grandes muestran el comienzo 
de una diferenciación en peridio y gleba. La diferen- 
ciación del peridio comienza con un crecimiento de 
una capa compacta de hifas similar a una empalizada 
en toda la superficie del primordio. La porción exter- 
na (exoperidio) de un peridio joven se vuelve pseu- 
doparenquimatosa, la porción interna (endoperidio) 
permanece similar a una empalizada (Cunningham, 
1926; Lander, 1933). El exoperidio desarrolla numero- 
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Fig. 284. Lycoperdon gemmatum. A, sección vertical de un basidiocarpo joven. B, una cavidad glebal muy joven 
antes de la formación de los basidios. C, cavidad glebal al principio de la formación de basidiosporas. D, vieja 
cavidad glebal. E, germinación de las basidiosporas. (E, Redibujado de Swartz, 1929). 
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Fig. 285. Phallus impudicus. A, vista de la superficie de un basidiocarpo maduro. B-G, secciones verticales de “hue- 
vos” en etapas sucesivas de desarrollo. H, sección vertical de un basidiocarpo maduro. 


sas grietas a medida que el basidiocarpio aumenta de 
tamaño y, con el tiempo, la mayor parte del exoperi- 
dio puede desprenderse. Hasta el momento de la di- 
ferenciación del exo- y el endoperidio, la región inter- 
na (la gleba embrionaria) es una masa homogénea de 
hifas entrelazadas. Luego, de vez en cuando en este 
tejido hay pequeñas regiones donde las hifas comien- 
zan a alejarse unas de otras para formar pequeñas ca- 
vidades que contienen hifas muy poco entrelazadas 
con muchos extremos rotos (Lander, 1933). Muchas 
ramas de hifas recién formadas crecen hacia cada ca- 
vidad y se ordenan en una capa circundante similar a 
una empalizada (Fig. 284B). A medida que el basidio- 
carpo aumenta de tamaño se forman continuamente 
nuevas cavidades (Fig. 284A). Las primeras cavida- 
des desarrolladas aumentan enormemente de tama- 
ño y se vuelven alargadas y tienen lóbulos irregula- 
res. Los basidios eventualmente se desarrollan a par- 
tir de la capa en empalizada que los rodea. Las cavi- 
dades desarrolladas posteriormente permanecen pe- 
queñas, de forma esférica y estériles. 

Los basidios que se desarrollan a partir de la capa 
en empalizada de las cavidades fértiles muestran la 
habitual fusión de dos núcleos y una división meióti- 
ca del núcleo resultante de la fusión en cuatro núcleos 
hijos (Ritchie, 1948). En un basidio se suelen formar 
cuatro esterigmas y basidiosporas, pero a veces sólo 
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hay dos o tres de ellas (Coker, $ Couch, 1928; Ritchie, 
1948). Las basidiosporas de Lycoperdon son globosas 
y con la pared de esporas decorada de forma variada. 
Cuando se desprenden de los basidios se encuentran 
dentro de la cavidad (Fig. 284C-D). 

El basidiocarpio maduro tiene una cubierta estéril 
seca y coriácea, el endoperidio, en la que hay una pe- 
queña abertura circular en la cima. En este momento 
la gleba consiste en una masa pulverulenta de espo- 
ras entremezcladas con varios elementos estériles (hi- 
fas, paredes de cavidades estériles y paredes de cavi- 
dades fértiles) que constituyen conjuntamente el ca- 
pilicio. Cuando el basidiocarpo maduro es golpeado 
por alguna fuerza externa, la pared peridial actúa co- 
mo un fuelle que expulsa una nube de esporas. En la 
mayoría de los casos esta presión se debe a los vien- 
tos, pero puede ser debido a que los animales tocan 
el basidiocarpo. Las grandes gotas de lluvia que caen 
sobre el basidiocarpo, o el rocío de lluvia de los árbo- 
les, también pueden causar una descarga de esporas 
(Gregory, 1949). 

Phallus (Fig. 285A), uno de los falos hediondos, es 
representativo de los gastromicetes con un tipo de 
gleba unicapitada. Generalmente crece en suelos que 
contienen madera en descomposición. Los hábitats 
de este hongo incluyen viejas pilas de madera, pilas 
de basura en descomposición y pilas de aserrín alre- 





Fig. 286. Phallus impudicus. A, sección de la porción de la gleba joven. B, basidio. 


dedor de los aserraderos. Cualquiera que haya reco- 
lectado Phallus es consciente del indescriptible hedor 
que emana de los basidiocarpos maduros. 

El micelio es subterráneo y está organizado en ri- 
zomorfos toruliformes suaves. Un rizomorfo tiene un 
núcleo central compacto de hifas más o menos para- 
lelas rodeadas por una vaina cortical de hifas sueltas 
y ramificadas irregularmente. Las fíbulas son eviden- 
tes de vez en cuando en la vaina cortical. A veces un 
rizomorfo se convierte en un esclerocio de forma irre- 
gular (Overholts, 1925). 

Los primordios de los basidiocarpos se desarro- 
llan generalmente en los ápices de los rizomorfos, y 
el diámetro de un primordio pronto aumenta hasta 
varias veces el del rizomorfo. La única estructura evi- 
dente en un primordio joven es una región galeada 
central, la columela. La columela se convierte even- 
tualmente en la gleba y la porción externa a ella se 
convierte en el peridio. El peridio pronto se diferencia 
en una porción exterior estrecha y firme (la volva ex- 
terior) y una porción interior gelatinosa. La columela 
se diferencia en un estípite que termina en un tejido 
fértil cupuliforme invertido, el píleo, al que se le so- 
brepone una fina capa de tejido glebal estéril, la volva 
interior (Fig. 285B-G). La cara interna del píleo cupu- 
liforme es muy enrevesada y su superficie está cu- 
bierta por un himenio (Fig. 286A). Los basidios ma- 
duros producidos por el himenio son claviformes y 
tienen ocho basidiosporas en el extremo distal (Fig. 


286B). Las basidiosporas del basidiocarpo casi madu- 
ro se encuentran en una matriz viscosa y pegajosa re- 
sultante de la desintegración de los basidios y las hi- 
fas estériles del píleo. 

El desarrollo de los basidiocarpos es subterráneo 
hasta que las basidiosporas están maduras y se des- 
prenden de los basidios. En esta etapa el basidiocarpo 
es ovoide y el de P. impudicus puede ser de hasta 4,5 
por 6 cm. Los basidiocarpos subterráneos sin abrir se 
denominan a menudo “huevos” y pueden permane- 
cer en la etapa de huevo sin abrir durante un tiempo 
considerable (Fig. 285G). En cualquier momento en 
que las condiciones son favorables, el estípite se alar- 
ga y empuja el píleo a través de la volva interna y ex- 
terna (Fig. 285A, MH). Los huevos a menudo se abren 
unas pocas horas después de ser removidos del suelo, 
y el estípite que empuja hacia arriba a través de las 
volvas puede alargarse a una tasa de 2 cm. o más por 
hora. Los estípites completamente alargados de P. im- 
pudicus son de 7,5 a 15,0 cm. de altura y poseen un pí- 
leo de hasta 4,5 cm de largo. Los insectos son los prin- 
cipales agentes en la dispersión de esporas. La matriz 
viscosa que contiene las basidiosporas tiene un sabor 
dulce y es comida por las moscas carroñeras atraídas 
por el fuerte hedor putrefacto del basidiocarpo ma- 
duro. La dispersión de las esporas también puede de- 
berse a las lluvias que lavan las basidiosporas del 
píleo. 
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SUBCLASE HETEROBASIDIOMYCETAE 





Los Heterobasidiomycetae tienen fragmobasidios 
que suelen diferenciarse en hipobasidio y epibasidio, 
y casi siempre están separados vertical o transversal- 
mente. Hay unos 225 géneros y 6.000 especies. Los 
hongos gelatinosos (tremeloides), las royas y los car- 
bones son heterobasidiomicetes. 

Todas las royas se colocan en una orden (Uredi- 
niales) y todos los carbones en otra (Ustilaginales). 
Todas las restantes se colocan a veces en una sola or- 
den (Martin, 1945, 1950), pero la práctica habitual es 
agruparlas en tres órdenes (Dacromycetales, Treme- 
llales, Auriculariales). Quienes reconocen estas tres 
órdenes suelen colocar a las Septobasidiaceae entre 
las Auriculariales, pero existe una justificación consi- 
derable para la propuesta de que se coloquen en una 
orden separada, las Septobasidiales (Couch, 1938). 


ORDEN DACROMYCETALES 


Los Dacromycetales tienen basidios que no están 
septados pero en el extremo distal del hipobasidio 
hay dos epibasidios divergentes. Estos basidios furci- 








Fig. 287. Basidiocarpo de Dacromyces aurantius. 


culares no se superponen ni se entremezclan con hifas 
estériles en ninguna etapa del desarrollo. Los basidio- 
carpos son bastante pequeños, de textura gelatinosa a 
cerosa, y tienen una forma definida o indefinida. Hay 
alrededor de 7 géneros y menos de 100 especies, to- 
das saprófitas de la madera. 

Dacromyces es un género bastante difundido, pero 
sus basidiocarpos son propensos a ser pasados por 
alto porque raramente tienen más de 2a 3 cm. de diá- 


F 


Fig. 288. Dacromyces deliquescens. A, sección vertical esquemática de la porción de un basidiocarpio que produce 
oidios. B, Sección vertical esquemática de la porción de un basidiocarpo con basidios en diversas etapas de desa- 
rrollo. C-E, germinación de esporas. F, parte del micelio primario. 
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metro. Los basidiocarpos (Fig. 287) son generalmente 
de color amarillento a naranja intenso. En tiempo seco 
se encogen mucho y son muy difíciles de encontrar; 
después de una lluvia, absorben agua y recuperan su 
tamaño y color anteriores. 

La basidiospora es uninucleada y unicelular cuan- 
do se descarga del basidio (Gilbert, 1911, 1921), pero 
pronto se divide transversalmente en varias células 
uninucleadas, cada una de las cuales puede dar lugar 
a un micelio primario (Fig. 288C-E). A veces, cada cé- 
lula en la que se divide una basidiospora produce va- 
rios brotes de conidios (Brefeld, 1888). Los micelios 
primarios están compuestos por células uninucleadas 
relativamente cortas (Fig. 288F). Se han encontrado 
fíbulas en micelios secundarios de varias especies 
(Martin, 1942). 

El crecimiento del basidiocarpo de D. deliquescens 
es relativamente lento y los basidios no se desarrollan 
hasta el tercer año (Martin, 1942). El basidiocarpo de 
Dacromyces en desarrollo consiste en una masa densa- 
mente entretejida de hifas secundarias dicarióticas ra- 
mificadas en las que los espacios entre hifas están lle- 
nos de una sustancia gelatinosa. Las hifas en la super- 
ficie del basidiocarpo en desarrollo se encuentran en 
una capa similar a una empalizada. Durante el según- 
do, y posiblemente el primer año, se forman oidios en 
la superficie del basidiocarpo. Las hifas que producen 
oidios son relativamente robustas (Fig. 288A) y cada 
una se divide transversalmente en varios oidios binu- 
cleados (Dangeard, 1895). 

Los basidios se originan en un tejido similar a una 
empalizada — a menudo llamado himenio —en la su- 
perficie del basidiocarpo. El himenio suele describir- 
se como compuesto por células fértiles (basidios) y es- 
tériles (paráfisis), pero hay buenas razones para creer 
que las llamadas paráfisis son basidios inmaduros. El 
basidio joven es binucleado, y durante su desarrollo 
posterior se produce una fusión de los dos núcleos y 
una división meiótica del núcleo resultante de la fu- 
sión en cuatro núcleos hijos (Fig. 288B). Durante la 
meiosis o poco después, dos epibasidios ampliamen- 
te divergentes crecen en el ápice del hipobasidio 


(Dangeard, 1895; Gilbert, 1921; Istvánffi, 1895; Juel, 
1898). Cada epibasidio desarrolla un pequeño esterig- 
ma apical después de haber crecido a través de la ma- 
triz gelatinosa del basidiocarpo. Un solo núcleo mi- 
gra hacia la basidiospora que se desarrolla en cada 
esterigma. Los otros dos núcleos permanecen en el 
hipobasidio (Gilbert, 1921) o en los epibasidios (Ist- 
vánffi, 1895; Juel, 1898). Poco después de que una 
gota de líquido se haya acumulado en el hilo, se pro- 
duce la expulsión forzada de una basidiospora. Las 
basidiosporas de D. deliquescens son disparadas de 0,5 
a 0,65 mm. hacia afuera de los esterigmas (Buller, 
1922). 


ORDEN TREMELLALES 


Los Tremellales tienen un basidio en el que el hi- 
pobasidio se divide verticalmente en dos, tres o cua- 
tro células, cada una de las cuales desarrolla un epi- 
basidio en el extremo distal. La forma del basidiocar- 
po es más o menos indefinida y su textura suele ser 
gelatinosa. La orden incluye unos 18 géneros y más 
de 100 especies. 

Tremella es un género con unas 40 especies. Una de 
ellas (IT. mycetophila) es parásita en ciertos Agaricales; 
las otras crecen como saprofitos en madera en des- 
composición. El basidiocarpo de Tremella tiene una 
textura gelatinosa, es más o menos redondeado y tie- 
ne una superficie variada y retorcida (Fig. 289). 

Una basidiospora en germinación genera un mice- 
lio primario que puede formar conidios después de 
que se haya hecho de unas pocas células de longitud 
(Brefeld, 1888). La basidiospora en germinación tam- 
bién puede formar un esterigma que produce una 
única basidiospora secundaria en su ápice (Wheldon, 
1934, Fig. 2901). No se ha investigado la sexualidad 
del micelio primario de Tremella, pero se ha demos- 
trado que la de algunos otros miembros de la orden 
es bipolar (Barnett, 1937). Se sabe que los micelios se- 
cundarios de varias especies tienen fíbulas (Martin, 
1942). 

El micelio secundario se ramifica y absorbe los ali- 





Fig. 289. Basidiocarpo de Tremella sp. 
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Fig. 290. A-H, Tremella frondosa. A, Sección vertical esquemática de la porción de un himenio con basidios en di- 
versas etapas de desarrollo. B-G, etapas sucesivas en el desarrollo del basidio. H, basidiospora en el ápice del 
epibasidio. I, formación de basidiosporas secundarias a partir de la basidiospora de T. mesenterica. (I, Redibujado 


de Whelden, 1934). 


mentos del sustrato. El basidiocarpo se desarrolla a 
partir de hifas que se proyectan más allá del sustrato. 
Estas hifas son algo más amplias y están más entre- 
lazadas que las del sustrato, y todos los espacios entre 
ellas están llenos de material gelatinoso. El basidio- 
carpo puede formar oidios en series catenadas desde 
los ápices hifales justo en la periferia del basidiocarpo 
(Dangeard, 1895, Wheldon, 1934). A diferencia de 
Dacromyces, los oidios se forman simultáneamente y 
no antes de la formación de basidiosporas. 

Los basidios se desarrollan ligeramente por deba- 
jo de toda la superficie del basidiocarpo. El exterior 
de los basidios es una capa similar a una empalizada 
de ápices hifales (paráfisis) estrechos, ramificados o 
no ramificados y erguidos. Entremezcladas con las 
paráfisis, y de aproximadamente la misma altura, se 
encuentran cistidios unicelulares mucho más am- 
plios (Fig. 290A). El primer indicio de desarrollo basi- 
dial es una ligera hinchazón de las células terminales 
dicarióticas de las hifas, justo debajo de las paráfisis 
y los cistidios. Estas células —los hipobasidios—se 
vuelven globosas, sus dos núcleos se fusionan entre 
sí, y el núcleo resultante de esta fusión se divide 
meióticamente en cuatro núcleos hijos (Dangeard, 
1895; Neuhoff, 1924; Wheldon, 1934; Fig. 290B-D). 
Incluso antes de que se complete la meiosis, el hipo- 
basidio puede comenzar a desarrollar protuberancias 
mamilares —los primordios de los epibasidios—en el 
extremo distal (Wheldon, 1934). Sin embargo, en la 
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mayoría de los casos los epibasidios no comienzan a 
desarrollarse hasta que los hipobasidios se han divi- 
dido verticalmente en cuatro células uninucleadas 
(Fig. 290E). El epibasidio se alarga hasta que su ápice 
se proyecta más allá de la matriz gelatinosa del basi- 
diocarpo. Entonces desarrolla un esterigma y una ba- 
sidiospora en su extremo distal (Fig. 290F-H). Un solo 
núcleo se mueve en cada epibasidio elongado y even- 
tualmente en la basidiospora que se desarrolla en el 
esterigma (Wheldon, 1934). La descarga de basidios- 
poras de los esterigmas es explosiva (Buller, 1922). 


ORDEN AURICULARIALES 


Las Auriculariales tienen un basidio en el que el 
hipobasidio o el epibasidio se dividen en cuatro célu- 
las. Si el hipobasidio se divide, cada célula forma un 
único epibasidio. Los basidiocarpos tienen una forma 
definida o indefinida. Hay unos 12 géneros y 65 espe- 
cies, algunos parásitos en los musgos o en las plantas 
vasculares, la gran mayoría saprofitas. 

Auricularia, con unas 15 especies cosmopolitas, es 
un saprófito que crece en los tocones o en los troncos 
muertos de varios árboles. Sus basidiocarpos (Fig. 
291) son más o menos acetabuliformes y están tan 
adheridos al sustrato que el lado cóncavo mira hacia 
abajo. El basidiocarpo tiene una textura gelatinosa 
cuando está húmedo, pero cambia gradualmente a 
una consistencia córnea a medida que se seca. Duran- 





Fig. 291. Basidiocarpo de Auricularia auricula-judae. 


te el tiempo de lluvia, el basidiocarpo seco absorbe 
agua, vuelve a su estado gelatinoso y reanuda el cre- 
cimiento. Los basidiocarpos maduros pueden tener 
hasta 10 cm. de diámetro. 

La basidiospora en germinación que se desprende 
del basidiocarpo se divide transversalmente en tres o 
cuatro células, y luego una o más de estas células pro- 
ducen un micelio primario (Brefeld, 1888). Se ha de- 
mostrado que los micelios primarios de ciertas espe- 
cies tienen una sexualidad bipolar (Barnett, 1937). Los 
micelios primarios pueden formar grupos de coni- 
dios falciformes; y pueden producirse poco después 
de que una sola hifa primaria haya crecido a partir de 
la célula de una basidiospora, o después de que la hifa 
haya crecido hasta convertirse en un extenso micelio 
primario (Brefeld, 1888). Un conidio puede convertir- 
se en un micelio primario, o puede producir conidios 


adicionales de manera similar a la levadura. Los mi- 
celios secundarios formados a partir de los primarios 
son dicarióticos y se sabe que ciertas especies tienen 
fíbulas (Martin, 1942). 

El basidiocarpo producido por un micelio secun- 
dario es un sistema intrincado de hifas estrechas con 
espacios entre las hifas llenos de una sustancia gelati- 
nosa. El lado convexo del basidiocarpio lleva una ca- 
pa superficial de células estériles claviformes. El de- 
sarrollo basidial está restringido al lado cóncavo. Los 
basidios surgen a cierta distancia de la superficie con- 
vexa pero eventualmente se extienden hasta justo de- 
bajo de ella. Los hipobasidios en desarrollo son cilín- 
dricos, están en posición vertical y se encuentran en- 
tremezclados con hifas estériles (Fig. 292). Los dos 
núcleos del hipobasidio joven se fusionan y los núcle- 
os resultantes de la fusión se dividen meióticamente. 
Se forma una pared transversal entre los dos núcleos 
resultantes de la primera división meiótica y entre 
ambos pares de núcleos formados por la segunda di- 
visión meiótica (Sappin-Trouffy, 1896; Fig. 292). La 
célula distal del hipobasidio de cuatro células forma 
un epibasidio en su ápice, y un único epibasidio se 
forma lateralmente en cada una de las otras tres célu- 
las. Todos los epibasidios crecen hasta la superficie 
del basidiocarpo, y luego cada uno forma un esterig- 
ma y una basidiospora en su ápice. Si un basidiocarpo 
está tan orientado que los basidios se encuentran pa- 
ralelos al suelo, las basidiosporas se lanzan 0,4 a 0,5 
mm. más allá de sus esterigmas (Buller, 1922). 


ORDEN SEPTOBASIDIALES 


Los Septobasidiales tienen basidios en los que el 
desarrollo cesa por un tiempo y se reanuda en una 
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Fig. 292. Auricularia auricula-j¡udae. Sección vertical esquemática de la porción del himenio con basidios en diferen- 


tes etapas de desarrollo. 


343 





Fig. 293. Septobasidium retiforme. A, Sección vertical de la superficie himenial con basidiosjóvenes. B, sección verti- 
cal de la superficie himenial con basidios maduros. C, basidiosporas. D, basidiosporas formando conidios. (Redi- 


bujado de Coker, 1920). 


etapa posterior. El hipobasidio suele ser de paredes 
gruesas. Puede formar un epibasidio transversalmen- 
te septado en su ápice; o puede convertirse en un epi- 
basidio transversalmente septado donde cada célula 
produce un epibasidio. Hay 2 géneros y alrededor de 
175 especies. 

Los Septobasidiales son parásitos de los insectos 
escama. La mayoría de las especies se encuentran sólo 
en los trópicos, pero se conocen unas 35 de ellas en el 
sur de los Estados Unidos (Couch, 1938). La porción 
del micelio que crece dentro de un insecto escama no 
invade partes vitales y por lo tanto no mata al hospe- 
dante. Las hifas también se extienden desde el hospe- 
dante para formar una capa afelpada que cubre por- 
ciones de los tallos y ramas de los árboles infestados 
de insectos escama. Este fieltro ofrece refugio a otros 
individuos hospedantes que no están infectados con 
el hongo. Por lo tanto, la relación entre el hongo y los 
insectos escama también es simbiótica. 

El micelio de Septobasidium es perenne, y su creci- 
miento comienza de nuevo cada primavera y conti- 
núa hasta principios del otoño. La formación de hipo- 
basidios comienza cuando cesa el crecimiento vegeta- 
tivo y están completamente desarrollados a princi- 
pios de la primavera. La formación de los epibasidios 
por los hipobasidios ocurre durante la temporada hú- 
meda de primavera y principios de verano (Couch, 
1935, 1938). 

Los hipobasidios de Septobasidium se desarrollan 
en los ápices de las hifas, justo debajo de la superficie 
superior de la porción afelpada del micelio externo al 
hospedante. El tipo más común es aquel en el que el 
hipobasidio tiene paredes gruesas y forma un epiba- 
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sidio transversalmente septado en su ápice (Fig. 293 
A-B). El siguiente tipo más común es aquel en el que 
el hipobasidio es de paredes delgadas, se divide 
transversalmente en tres o cuatro células, y cada célu- 
la produce un epibasidio que termina en un esterig- 
ma y una basidiospora. Algunas especies tienen basi- 
dios de otros tipos (Couch, 1935, 1938; Olive, 1943). 
Muchas, aunque no todas, de las especies de Septoba- 
sidium tienen hipobasidios binucleados en los que se 
fusionan los dos núcleos. La división del núcleo re- 
sultante de la fusión es meiótica y se produce en el 
momento en que comienzan a desarrollarse los epiba- 
sidios (Olive, 1943). Las basidiosporas de la mayoría 
de las especies se arquean y se dividen transversal- 
mente en dos o más células antes o después de la abs- 
cisión de los esterigmas (Fig. 293C). Se sabe que en 
una especie la abscisión explosiva de las basidiospo- 
ras es similar a la de los homobasidiomicetes (Couch, 
1935). Las basidiosporas que caen sobre un sustrato 
adecuado, como una corteza húmeda o un micelio 
húmedo, pueden formar brotes de conidios (Fig. 293 
D) y la formación de conidios puede continuar duran- 
te mucho tiempo. 


ORDEN UREDINIALES 


Los Urediniales, las royas, son parásitos obligados 
de las plantas vasculares. Los micelios dicarióticos de 
todos los Urediniales producen teleutosporas de una 
a varias células en las que cada célula es primero dica- 
riótica y luego se fusionan los dos núcleos. Muchos 
Urediniales también forman uno o dos tipos de espo- 
ras dicarióticas además de las teleutosporas, pero en 





Fig. 294. A, teleutosporas jóvenes y maduras de Triphragmidium ulmaria. B, teleutosporas de Phragmidium rubi an- 
tes y después de la formación de epibasidios. C, teleutosoro de Thekospora areolata. D, teleutosoro de Coelosporium 


sonchi. (Redibujado de Sappin-Trouffy, 1896). 


estas esporas no ocurre la fusión de los núcleos. Hay 
alrededor de 125 géneros y 6.000 especies. 

Las teleutosporas son transportadas en los soros 
que generalmente son subepidérmicos y eventual- 
mente se exponen por la ruptura de la epidermis su- 
perpuesta. Las teleutosporas pueden estar adheridas 
o no lateralmente en una capa similar a una costra, y 
pueden ser sésiles o portadas en pies (Fig. 294). Desde 
el punto de vista morfológico, cada célula de una te- 
leutospora es un hipobasidio dicariótico en el que se 
produce la fusión de los dos núcleos antes de que la 
teleutospora madure. En la mayoría de los géneros, 
cada hipobasidio de una teleutospora envía un epiba- 
sidio que se divide transversalmente en cuatro célu- 
las, cada una de las cuales forma un esterigma y una 
basidiospora (Figs. 294B-C, 298A). En algunos géne- 
ros el hipobasidio se divide transversalmente en cua- 
tro células y cada una de ellas forma un epibasidio 
que termina en un solo esterigma y una basidiospora 
(Fig. 294D). 

La basidiospora que cae sobre un hospedante ade- 
cuado germina para formar un micelio primario de 
células uninucleadas. La dicariotización puede reali- 
zarse por somatogamia o por espermatización. Des- 
pués de la dicariotización puede formarse un micelio 


dicariótico que produce esporas dicarióticas; o la di- 
cariotización puede ir seguida inmediatamente de la 
formación de esporas dicarióticas, como en el caso de 
las ecidiosporas. 

Si no se producen otras esporas dicarióticas aparte 
de las teleutosporas durante el ciclo vital completo, la 
roya es de ciclo corto o microcíclica (Arthur éz Kern, 
1936; Arthur et al., 1929). Si se produce uno o más ti- 
pos de esporas dicarióticas, la roya es de ciclo largo o 
macrocíclica. Las royas macrocíclicas pueden tener 
los siguientes tres tipos de esporas, además de las te- 
leutosporas y las basidiosporas: ecidiosporas dicarió- 
ticas que siempre producen un micelio dicariótico 
cuando germinan, uredosporas dicarióticas que 
siempre nacen en un micelio secundario dicariótico y 
que siempre producen un micelio secundario dicarió- 
tico cuando germinan, y espermacios uninucleados 
que nacen en un micelio primario con células uninu- 
cleadas. Las royas microcíclicas pueden producir sólo 
teleutosporas y basidiosporas o también el micelio 
primario produce espermacios. Los Urediniales que 
completan todo el ciclo vital en un solo hospedante 
son autoicos, y los que tienen dos hospedantes nece- 
sarios para el ciclo completo son heteroicos. El hete- 
roicismo se encuentra sólo entre las royas macrocícli- 
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Fig. 295. Puccinia graminis. A, germinación de una uredospora. B, infección de una planta de trigo por el creci- 


miento de una hifa a través de un estoma. C, uredosoro. 


cas. 
Puccinia graminis, a menudo llamada la roya del 
trigo, es una roya macrocíclica en la que el ciclo vital 
completo implica todos los tipos posibles de esporas. 
También es heteroica; estando el micelio primario co- 
mo parásito en el agracejo y el micelio secundario co- 
mo parásito en el trigo, la avena, el centeno, la cebada 
y diversos cereales. Aunque no hay diferencias mor- 
fológicas evidentes entre las uredosporas, o entre las 
teleutosporas, de las diferentes especies hospedantes, 
hay muchas razas biológicas dentro de P. graminis. 
Por ejemplo, las uredosporas del trigo no infectan la 
avena, el centeno o la cebada. Además, existen tam- 
bién razas biológicas sobre la misma especie hospe- 
dante y se han encontrado numerosas razas fisiológi- 
cas en diferentes variedades agronómicas de trigo. 
La infección del trigo con P. graminis es evidente 
externamente debido a las pústulas granulares alar- 
gadas verticalmente, de color marrón rojizo o negruz- 
co, en el tallo y las hojas. Las primeras pústulas (so- 
ros) aparecen a finales de la primavera y son de color 
marrón rojizo. Dado que contienen uredosporas, sólo 
se conocen como uredosoros. Las uredosporas de un 
uredosoro maduro se exponen libremente, y pueden 
desprenderse y ser llevadas a otras plantas por el 
viento. La uredospora es ampliamente ovoide, binu- 
cleada y presenta cuatro o cinco áreas circulares del- 
gadas (poros de germinación) en la pared relativa- 
mente gruesa. Germina a las pocas horas de caer so- 
bre una planta hospedante adecuada y envía una hifa 
(tubo de germinación) a través de uno o más de los 
poros de germinación (Fig. 295A). Si envía dos tubos 
de germinación, uno crece más vigorosamente que el 
otro. El tubo de germinación crece sobre la superficie 
de la epidermis del hospedante y, cuando llega a un 
estoma, su ápice se convierte en una vesícula alarga- 
da—el apresorio. El protoplasto binucleado del tubo 
de germinación migra al apresorio, y el tubo de ger- 
minación vacío se separa del apresorio por una pared 
transversal (Allen, 1923). El apresorio envía entonces 
hacia abajo un brote cuneiforme cuyo extremo distal 
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suele dilatarse hasta formar una vesícula después de 
haber crecido a través de la hendidura del estoma. El 
contenido del apresorio migra hacia la vesícula desa- 
rrollada debajo del estoma, y un micelio muy ramifi- 
cado, compuesto de muchas células cortas binuclea- 
das, crece entonces desde la vesícula subestomática 
(Fig. 295B). El crecimiento del micelio es intercelular 
en el que se forman muchas ramas haustóricas cortas 
que penetran en las células hospedantes. El micelio 
completamente desarrollado no se extiende lejos del 
punto de entrada al hospedante. Algunas células hos- 
pedantes mueren en la zona infectada, pero muchas 
de ellas parecen ser normales. Las ramas hifales del 
micelio son especialmente numerosas justo debajo de 
la epidermis del hospedante, y en cinco o seis días co- 
mienzan a formar uredosporas. Las primeras uredos- 
poras maduran de 10 a 12 días después de la infec- 
ción. Un uredosoro muy joven consiste en una capa 
de células basales binucleadas que se alargan verti- 
calmente y se dividen transversalmente (Fig. 295C). 
La célula hija inferior, que no se divide, es la célula 
pédea. La célula hija superior se divide transversal- 
mente, la superior madura hasta convertirse en una 
uredospora y la inferior en una célula pedicelar. Da- 
do que las células basales nuevas se diferencian conti- 
nuamente en un soro, puede haber una producción 
continua de uredosporas. A la maduración de las pri- 
meras uredosporas le sigue la ruptura de la epidermis 
superpuesta del hospedante y la dispersión de las 
uredosporas. El intervalo de tiempo entre la infección 
y el desarrollo del nuevo micelio hasta una condición 
fructífera es tan corto (10 a 12 días) que varias genera- 
ciones sucesivas de micelios productores de uredos- 
poras pueden formarse durante el verano si las condi- 
ciones son favorables. 

A finales del verano, el micelio comienza a produ- 
cir teleutosporas en lugar de uredosporas. Las prime- 
ras teleutosporas se desarrollan generalmente en un 
soro que contiene uredosporas; los soros producidos 
tardíamente en el desarrollo del hospedante contie- 
nen sólo teleutosporas. El cambio de la producción de 





Fig. 296. Puccinia graminis. Sección vertical a través de un teleutosoro. 


uredo- a teleutosporas depende de la actividad foto- 
sintética del hospedante, y se ha demostrado que bajo 
ciertas condiciones puede incluso haber un cambio de 
la producción de teleuto- a la de uredosporas (Wa- 
ters, 1928). El desarrollo de la teleutospora es similar 
al de la uredospora, salvo que la célula hermana de la 
célula pedicelar se divide en dos células binucleadas 
que se convierten en una teleutospora bicelular (Fig. 
296). Ambas células de la teleutospora son hipobasi- 
dios y cada una segrega una pared gruesa con un solo 
poro de germinación. Los dos núcleos de cada hipo- 
basidio se fusionan a medida que la pared madura 
(Sappin-Trouffy, 1896). 

Normalmente, los hipobasidios de una teleutos- 
pora no “germinan” hasta la siguiente primavera. En 
este momento las teleutosporas pueden estar en el 
suelo o pueden estar todavía adheridas a plantas hos- 
pedantes muertas. Uno o ambos hipobasidios envían 
un epibasidio tubular. El núcleo resultante de la fu- 
sión se mueve en el epibasidio y allí se divide meióti- 
camente en cuatro núcleos hijos. Las paredes trans- 
versales se forman después de la primera y la según- 
da división meiótica. Cada una de las cuatro células 
resultantes produce un esterigma lateral y una basi- 
diospora, pero esto generalmente ocurre en las célu- 


las medias antes que en las terminales (Fig. 298A). 
Como en muchos de los homobasidiomicetes, la abs- 
cisión de las basidiosporas es explosiva (Buller, 1924). 

Las basidiosporas son incapaces de infectar el 
trigo, y pueden convertirse en un micelio sólo si caen 
sobre el agracejo. Una basidiospora que cae sobre una 
hoja o una ramita joven del agracejo envía un tubo de 
germinación que crece directamente a través de la pa- 
red exterior de una célula epidérmica y allí forma una 
hifa con cuatro a seis células uninucleadas (Allen, 
1930). Este es el comienzo del desarrollo del micelio 
primario, y las ramas que crecen de cada célula de la 
hifa se convierten en un micelio primario que crece 
entre todas las células entre la epidermis superior e 
inferior. Alrededor del cuarto día después de la infec- 
ción, aparecen densas capas de hifas de vez en cuan- 
do entre la epidermis superior y el tejido en empaliza- 
da de una hoja. Estos son los primordios de los esper- 
mogonios (picnios). Un espermogonio maduro (Fig. 
297A) tiene forma ovalada o lageniforme y una aber- 
tura semejante a un poro—el ostiolo—en su ápice. 
Las hifas adyacentes al ostiolo se convierten en perífi- 
sis rectas y puntiagudas que se proyectan a través y 
más allá del ostiolo. La región adyacente al ostiolo 
también da lugar a hifas receptoras (hifas flexuosas) 
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Fig. 297. Puccinia graminis. A, diagrama de la sección vertical de un espermogonio. B, espermatización terminal 


y lateral de las hifas receptivas. (Basado en Buller, 1950). 


que se proyectan más allá del ostiolo que las perífisis 
(Buller, 1950). La cavidad del espermogonio está re- 
vestida de una capa en empalizada de células uninu- 
cleadas alargadas (espermacióforos), cada una de las 
cuales corta una sucesión de espermacios. Los esper- 
macios son extruidos a través del ostiolo y se acumu- 
lan en una masa externa a él. A medida que se extru- 
yen los espermacios, el espermogonio segrega una 
gota de un líquido parecido al néctar que cubre las 
perífisis, las hifas receptoras y los espermacios extrui- 
dos (Fig. 297A). 

En general, se pensaba que los espermacios eran 
cuerpos disfuncionales similares a las esporas hasta 
que se descubrió que eran un factor esencial para in- 
ducir la formación de ecidiosporas dicarióticas por el 
micelio que crece dentro del agracejo (Craigie, 1927, 
1927a). Se descubrió que sólo se producían ecidiospo- 
ras cuando se transferían espermacios a las proximi- 
dades de un ostiolo de otro espermogonio. También 
se descubrió que se producían ecidiosporas sólo 
cuando los espermacios de un micelio de un sexo se 
transferían a las proximidades de un espermogonio 
portador de un micelio del sexo opuesto. La pista que 
llevó a este descubrimiento fue la observación casual 
de que una mosca pasó de gota en gota de néctar exu- 
dado en una hoja de agracejo (Buller, 1950; Craigie, 
1927, 1927a), y la comprensión de que la transferencia 
resultante de espermacios podría ser de importancia. 
Pronto se demostró que la manera en que la transfe- 
rencia de espermacios produce la diploidización es 
mediante la espermatización de las hifas receptoras 
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de un espermogonio (Craigie, 1933; Fig. 297B). En 
condiciones naturales, las moscas no siempre son 
esenciales para la espermatización, ya que esto tam- 
bién puede ocurrir cuando dos micelios del sexo 
opuesto crecen cerca uno del otro y hay una coales- 
cencia de gotas de néctar de sus espermogonios. 

El micelio primario dentro de una hoja de agracejo 
también produce una masa globosa de hifas justo 
dentro de la epidermis inferior. Esta masa, el protoe- 
cidio, tiene una capa más o menos similar a una placa 
de células basales en el lado alejado de la epidermis 
inferior, y una masa de células de desplazamiento en 
el lado que se orienta hacia la epidermis inferior. Si 
no se produce la espermatización, no se desarrolla un 
protoecidio. Si se produce la espermatización, los nú- 
cleos espermaciales que entran en las hifas receptoras 
migran de una célula a otra del micelio primario. Tal 
migración es posible debido al poro central en las pa- 
redes transversales entre las células. Los núcleos que 
migran eventualmente alcanzan y dicariotizan las cé- 
lulas basales del protoecidio (Buller, 1950). Entonces 
se convierte el protoecidio en un ecidio. Cada una de 
las células basales dicariotizadas corta una cadena de 
células dicariotizadas en el lado hacia la epidermis in- 
ferior del hospedante. Las cadenas de células dicarió- 
ticas crecen en la cavidad formada por la desintegra- 
ción gradual de la masa de células de desplazamien- 
to. Las células derivadas de las células basales de la 
periferia de la placa de células basales no se redividen 
y maduran hasta convertirse en la capa protectora — 
el peridio— del ecidio. Las células derivadas cortadas 





Fig. 298. Puccinia graminis. A, formación de epibasidios por la germinación de teleutosporas. B, sección vertical 
de una hoja de agracejo mostrando un espermogonio y un ecidio. C, cadena de ecidiosporas que se alternan con 


pequeñas células estériles. 


de todas las demás células basales se dividen inme- 
diatamente en una célula hija grande y otra pequeña. 
La célula grande se convierte en una ecidiospora; la 
más pequeña se desintegra pronto (Fig. 298C). El eci- 
dio en desarrollo se alarga y empuja a través de la epi- 
dermis del hospedante. El ápice del peridio finalmen- 
te se rompe, y las ecidiosporas expuestas se despren- 
den del ecidio (Fig. 298B). 

Las ecidiosporas se desprenden a finales de la pri- 
mavera. No pueden reinfectar el agracejo. Una eci- 
diospora transportada y alojada en una planta de 
trigo puede germinar y enviar una hifa que crece a 
través de un estoma. El micelio que se desarrolla den- 
tro del trigo es dicariotico, y dentro de 10 a 12 días co- 
mienza a formar uredosporas. 

En las zonas donde está presente el agracejo, la 
primera infección de las plantas de trigo se produce 
por medio de las ecidiosporas. En las zonas donde no 
hay agracejo en un radio de cientos de kilómetros 
también puede haber una temprana aparición de P. 
graminis en el trigo y otros hospedantes. Aquí, la in- 
fección puede deberse a que las uredosporas sobrevi- 
ven durante el invierno si el clima es suave. No es el 
caso en regiones con inviernos severos y donde todas 
las uredosporas mueren en el invierno. La infección 


de los hospedantes en esas regiones se debe a las ure- 
dosporas que han sido transportadas por los vientos 
desde las regiones donde los micelios de las plantas 
de trigo ya han comenzado la producción de uredos- 
poras. La captura de uredosporas en trampas de es- 
poras expuestas en aviones que vuelan a cientos de 
millas al norte de las zonas de cultivo de trigo de 
América del Norte muestra que las esporas de P. gra- 
minis son transportadas a grandes distancias por los 
vientos (Pady et al., 1950). 

Las royas microcíclicas se interpretan general- 
mente como tipos derivados de las royas macrocícli- 
cas, en lugar de ser más primitivas. Algunas royas 
microcíclicas producen espermacios; otras no. Todas 
las especies en las que se ha estudiado la sexualidad 
son homotálicas (Buller, 1950). 

Puccinia malvacearum, la roya que crece en las hojas 
de la malva, es representativa de las royas microcícli- 
cas que sólo forman teleutosporas y basidiosporas. La 
inoculación del hospedante con basidiosporas sim- 
ples muestra que esta roya es homotálica (Ashworth, 
1931; Brown, 1940). El micelio primario es intercelular 
y crece entre todas las células del mesófilo de una ho- 
ja. La porción interna de la epidermis inferior se vuel- 
ve dicariótica (Ashworth, 1931; Allen, 1935), presumi- 
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Fig. 299. Puccinia malvacearum. A, joven teleutospora. B, teleutospora madura. C-G, etapas en el desarrollo de 
epibasidios por la germinación de teleutosporas. H, basidiosporas. (Redibujado de R. F. Allen, 1933a). 


blemente por somatogamia, y esta porción produce 
un teleutosoro que queda expuesto por la ruptura de 
la epidermis del hospedante. El desarrollo de las te- 
leutosporas es similar al de P. graminis y los núcleos 
de ambos hipobasidios se fusionan antes de que la 
teleutospora esté madura (Allen, 1933a; Fig. 299A-B). 
La “germinación” de las teleutosporas puede produ- 
cirse inmediatamente después de su madurez y sin 
que se desprendan del hospedante. El núcleo resul- 
tante de la fusión se desplaza hacia el epibasidio que 
sale de cada hipobasidio y allí sufre meiosis (Allen, 
1933a). Se forman paredes transversales entre los nú- 
cleos hijos de la primera (Fig. 299E) y la segunda divi- 
sión meiótica. Cada una de las cuatro células de un 
epibasidio envía un esterigma que desarrolla una ba- 
sidiospora en su ápice (Fig. 299F-G). Cada basidios- 
pora es uninucleada cuando se forma por primera 
vez, pero puede volverse binucleada antes de germi- 
nar (Fig. 299H). Una basidiospora infecta al hospe- 
dante inmediatamente después de que se desprende 
y el micelio que se desarrolla a partir de la espora 
pronto produce teleutosporas. Por lo tanto, puede ha- 
ber varias generaciones sucesivas del hongo durante 
una sola temporada de crecimiento del hospedante. 
Las royas microcíclicas que producen espermacios 
no han sido investigadas críticamente, pero hay razo- 
nes para suponer que— de manera similar a P. grami- 


nis—la condición dicariótica se inicia con la esperma- 
tización. 


ORDEN USTILAGINALES 


Los Ustilaginales, los carbones, son parásitos en 
los que las teleutosporas (clamidosporas) se forman a 
partir de las células intercaladas de un micelio dica- 
riótico. Las teleutosporas son hipobasidios unicelula- 
res que producen epibasidios septados o no septados. 
Hay alrededor de 40 géneros y 700 especies. 

Ustilago es representativo de los géneros con epi- 
basidios septados. Hay alrededor de 300 especies y la 
mayoría de ellas son parásitos de una sola especie 
hospedante. Ciertas especies son parásitas de los ce- 
reales. Son de considerable importancia económica 
ya que pueden reducir el rendimiento de los cereales 
entre un 25 y un 50%. 

Aunque es parásito, Ustilago también puede ser 
un saprofito facultativo y ciertas especies se han culti- 
vado de basidiospora a teleutospora en medios sinté- 
ticos (Sartoris, 1924). Se ha descubierto que varias es- 
pecies son heterotálicas y que su infección típica de- 
pende de la inoculación del hospedante con dos basi- 
diosporas o dos conidios de sexo opuesto. La sexua- 
lidad de las especies heterotálicas puede ser bipolar o 
tetrapolar. El establecimiento de la condición dicarió- 





Fig. 300. A-B, conjugación de basidiosporas de Ustilago anthearum. C-D, conjugación entre las células del epibasi- 
dio de Ustilago carbo. (A-B, Redibujado de Harper, 1899; C-D, Redibujado de Rawitscher, 1912). 
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Fig. 301. Ustilago maydis. A, vista de la superficie de una hoja de maíz que contiene un micelio secundario formado 
por la conjugación de hifas de dos conidios en germinación. B, sección vertical de una hoja de maíz que muestra 
el micelio dentro de los tejidos hipertrofiados del hospedante. (A, Redibujado de Hanna, 1929). 


tica puede ocurrir en la etapa más temprana posible 
y mediante la somatogamia entre dos células del 
epibasidio de cuatro células (Harper, 1899; Lutman, 
1910; Rawitscher, 1912; Fig. 300C-D). También puede 
haber somatogamia entre las basidiosporas o entre 
los conidios producidos por ellas (Bowman, 1946; 
Harper, 1899; Lutman, 1910). Con mayor frecuencia, 
la somatogamia se produce entre las células de un 
micelio primario resultante de la germinación de ba- 
sidiosporas o de conidios. En U. maydis (U. zeae) una 
basidiospora o un conidio da lugar a un micelio pri- 
mario que crece inmediatamente a través de la epi- 
dermis del hospedante y luego crece horizontalmente 
debajo de ella. La somatogamia con otro micelio pri- 
mario puede producirse inmediatamente después de 
la penetración en el hospedante (Fig. 301A) o después 
de que se haya producido algún crecimiento de mice- 
lio primario que haya penetrado en el hospedante 
(Hanna, 1929; Sleumer, 1931). Cuando las plantas de 
maíz se infectan con una sola espora de U. maydis, o 
con varias esporas del mismo sexo, se produce la for- 
mación de un micelio primario de varias células, pero 
éste nunca produce teleutosporas ni induce la forma- 
ción de agallas por parte del hospedante (Hanna, 
1929). Cuando se forma un micelio secundario dica- 
riótico de U. maydis, crece sólo de forma limitada. Este 
micelio crece principalmente en los espacios interce- 
lulares del tejido del hospedante y envía ramificacio- 
nes haustóricas cortas a las células del hospedante 
(Fig. 301B). Las pruebas parecen favorecer más a los 
que documentan las fíbulas (Hanna, 1929) que a los 


que niegan su presencia (Sleumer, 1931). La produc- 
ción de un micelio secundario induce una división y 
redivisión activa de las células hospedantes en la re- 
gión infectada, y muchas de ellas aumentan a un ta- 
maño enorme. Esto causa una hinchazón similar a 
una agalla en la región infectada (Fig. 302). Eventual- 
mente muere toda célula hospedante debajo de la epi- 
dermis de la agalla. Normalmente las únicas esporas 
que se forman en la zona infectada son las teleutospo- 
ras (clamidosporas), pero en condiciones excepciona- 
les ciertas hifas pueden sobresalir a través de la epi- 
dermis del hospedante y formar conidios. Estos coni- 
dios son siempre uninucleados y uno solo es incapaz 
de convertirse en un micelio que produce teleutospo- 
ras cuando se inocula en el hospedante (Sleumer, 
1931). 

Cuando cesa el crecimiento del micelio secundario 
dicariótico, la mayoría de las células se vuelven glo- 
bosas y se convierten en hipobasidios unicelulares de 
paredes gruesas (teleutosporas). Un hipobasidio jo- 
ven es dicariótico, pero la fusión de los dos núcleos se 
produce a medida que se desarrolla una pared grue- 
sa. La agalla de U. maydis consiste ahora en una capa 
epidérmica que cubre una masa pulverulenta de in- 
numerables hipobasidios (teleutosporas) entremez- 
clados con restos secos de células hospedantes e hifas 
estériles. La epidermis de una agalla puede secarse y 
romperse en cualquier momento después de que los 
hipobasidios estén maduros. 

Los hipobasidios de U. maydis pueden “germinar” 
y producir epibasidios inmediatamente después de 
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Fig. 302. Mazorca de maíz con ciertos granos infecta- 
dos por Ustilago maydis. 


que se desprenden de una agalla, pero es muy proba- 
ble que la gran mayoría de ellos no lo haga hasta la 
primavera siguiente. En el momento de la “germina- 
ción” la pared se abre y un brote tubular — el epibasi- 
dio —comienza a extenderse a través de la abertura 
(Fig. 303A). En U. maydis el núcleo resultante de la 
fusión se divide en dos núcleos hijos, uno de los cua- 





les migra al epibasidio. Ambos núcleos se dividen de 
nuevo, y uno o ambos núcleos hijos del núcleo que 
queda dentro del hipobasidio migran al epibasidio 
(Sleumer, 1931). El epibasidio de tres o cuatro nucleos 
se divide en cuatro células. El núcleo dentro de cada 
célula epibasidial se divide en dos núcleos hijos. Uno 
de ellos migra a una basidiospora que brota de la cé- 
lula; el otro permanece dentro de la célula. Normal- 
mente el núcleo que queda dentro de la célula se di- 
vide de nuevo y se produce un brote de una segunda 
basidiospora. Numerosos estudios genéticos han de- 
mostrado que la división del núcleo resultante de la 
fusión es meiótica, y que dos células del epibasidio 
producen basidiosporas de un sexo y las otras dos cé- 
lulas producen basidiosporas del sexo opuesto. Las 
posibilidades de infección del hospedante aumentan 
enormemente debido a la aparición de conidios de las 
basidiosporas. Esto puede ocurrir antes (Fig. 303E) o 
después de la separación de una basidiospora del ba- 
sidio. 

Tilletia es representativa de los géneros con epiba- 
sidios que no se dividen transversalmente en células 
uninucleadas. Hay alrededor de 40 especies. Dos de 
ellas (1. tritici y T. foetans) son parásitos del trigo. Co- 
lectivamente, estas dos especies causan la enferme- 
dad conocida como caries o carbón cubierto. Esta no 
es una enfermedad grave en este país, excepto en el 
noroeste del Pacífico. Las espigas de trigo infectadas 
con Tilletia tienen un olor parecido al de los peces en 
descomposición. 

La infección de las plantas de trigo normalmente 
sólo acontece durante la etapa de semillero. Si se utili- 
zan teleutosporas como inóculo, la infección es consi- 
derable durante los primeros seis días después de 
plantar las semillas y ninguna después del décimo 
día (Sartoris, 1924). Si se utilizan conidios como inó- 
culo, la infección es considerable durante los prime- 
ros ocho días y ninguna después del duodécimo. El 


Fig. 303. Ustilago maydis. Etapas de la formación de epibasidios por la germinación de hipobasidios y la produc- 
ción de conidios por la formación de brotes en las basidiosporas. 
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Fig. 304. Tilletia tritici. A-B, diagramas que muestran la formación de epibasidios por la germinación de hipobasi- 
dios y el comienzo de la formación de basidiosporas. C-D, diagramas que muestran la conjugación de basidiospo- 
ras y la formación de conidios. E, diagrama que muestra el desarrollo de un micelio y conidios a partir de un par 
conjugado de basidiosporas. F, diagrama de la producción de conidios secundarios por un micelio formado a 
partir de un conidio primario. (Diagramas basados en Buller, 1933). 


desarrollo del micelio dentro de una plántula se man- 
tiene al mismo ritmo que el de los tejidos del hospe- 
dante. La presencia del hongo en el interior del hos- 
pedante no es evidente externamente, y es imposible 
distinguir entre los individuos infectados y no infec- 
tados hasta el momento de la floración. En este mo- 
mento, las flores de las plantas infectadas tienen ova- 
rios del doble del tamaño normal y tienen estambres 
abortivos de pequeño tamaño. El micelio dicariótico 
aumenta rápidamente dentro de los ovarios en desa- 
rrollo, y luego la mayoría de las células dicarióticas se 
convierten en hipobasidios unicelulares globosos (te- 
leutosporas). Estos cambios dan como resultado un 
grano de trigo con una capa de semilla normal pero 
con el interior del grano lleno de hipobasidios. Tales 
granos se llaman bolas de carbón. En condiciones 
normales las bolas de carbón no se abren y liberan los 
hipobasidios contenidos hasta la primavera siguien- 


te. Cuando se trilla el trigo, se rompe un cierto por- 
centaje de las bolas de carbón al pasar el trigo por la 
trilladora. Muchos de los hipobasidios de estas bolas 
de carbón rotas se alojan en los granos normales que 
pasan por la máquina y se siembran accidentalmente 
con los granos cuando se planta la siguiente planta- 
ción de trigo. 

Los dos núcleos de un hipobasidio joven (teleutos- 
pora) se fusionan a medida que madura, y cuando el 
hipobasidio “germina” para formar un epibasidio, el 
núcleo resultante de la fusión se traslada al epibasidio 
y allí se divide meióticamente para formar 8, 16 o más 
núcleos hijos. El epibasidio alargado puede tener su 
protoplasma restringido a la porción distal y formar 
una sucesión de septos transversales al evacuar la 
porción basal (Brefeld, 1883; Buller, 1933; Fig. 304A- 
B). A menudo no se forman septos transversales 
(Dastur, 1921; Rawitscher, 1914; Yen, 1936). En el ex- 
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tremo distal del epibasidio se forman de ocho a 24 ba- 
sidiosporas alargadas, aciculares, arqueadas y uninu- 
cleadas. El análisis genético de estas basidiosporas ha 
demostrado que Tilletia es heterotálica y en algunos 
casos tetrapolar (Becker, 1936; Flor, 1932; Hanna, 
1934). Las basidiosporas se conjugan frecuentemente 
en pares antes de separarse del epibasidio (Fig. 304C). 
El protoplasto de una basidiospora entonces migra y 
se fusiona con el protoplasto de la otra basidiospora. 
La basidiospora que contiene los protoplastos unidos 
puede generar un único conidio dicariótico o puede 
enviar una única hifa ramificada que contenga varios 
conidios (Fig. 304D-E). A su vez, los conidios produ- 
cidos por las basidiosporas, o por las hifas que crecen 
de ellas, pueden generar hifas portadoras de conidios 
(Fig. 304F). La abscisión de los conidios se realiza me- 
diante una descarga forzada similar a la de las basi- 
diosporas de muchos homobasidiomicetes (Buller éz 
Vanterpool, 1925; Buller, 1933). Los conidios que in- 
fectan al hospedante son dicarióticos y dan lugar a un 
micelio dicariótico. Cuando se produce la infección, 
una hifa crece entre las células epidérmicas del hos- 
pedante y se convierte en un micelio que se encuentra 
dentro de los tejidos del hospedante. 
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Capítulo 14 


Clase Deuteromycetae 


Hongos Imperfectos 


Los Deuteromycetae (los hongos imperfectos) in- 
cluyen aquellos hongos en los que no se forman cigo- 
tos, O ascosporas, O basidiosporas en ninguna etapa 
conocida del desarrollo del hongo. Son los hongos en 
los que no se ha descubierto o no existe la “etapa per- 
fecta” (es decir, cigoto, asca O basidio). La clase es to- 
talmente artificial y se erige para la recepción tempo- 
ral de especies en espera de que se descubran estruc- 
turas que demuestren que pertenecen a los Phycomy- 
cetae, Ascomycetae o Basidiomycetae. Los Deutero- 
mycetae también incluyen ciertos hongos que nunca 
forman esporas en ninguna etapa conocida de su de- 
sarrollo. Estos Mycelia sterila (micelios estériles) son 
reconocibles sólo cuando son de un tipo distintivo, 
como los esclerocios; o crecen en hábitats distintivos, 
como es el caso de ciertos hongos micorrícicos. 

Según la interpretación más estricta, la clase Deu- 
teromycetae debe incluir los ficomicetes conocidos 
sólo en la etapa esporangial; las royas en las que sólo 
se reconocen las ecidiosporas o las uredosporas; y 
ciertas especies de géneros similares a los ascomice- 
tes, como Penicillium, que sólo se conocen en la etapa 
conidial. Sin embargo, tales especies conocidas sólo 
en la etapa “imperfecta” tienen fructificaciones tan 
características que hay pocas dudas sobre su posición 
sistemática adecuada. 

La eliminación de especies de los Deuteromycetae 
ha estado ocurriendo por más de un siglo. Ejemplos 
de esto se ven en la demostración de que Sphacelia se- 
getum es la etapa conidial de Claviceps purpurea; y que 
ciertas especies de Monilia pertenecen a Neurospora. 
Por otro lado, la lista de hongos imperfectos se amplía 
continuamente porque se añaden nuevas especies 
más rápidamente que las antiguas que se eliminan. 
En la actualidad, alrededor de 1.300 géneros y 11.000 
especies están referidas a los Deuteromycetae. 

Es muy probable que casi todos los hongos asig- 
nados a los deuteromicetes sean ascomicetes. Las 
pruebas de ello incluyen la similitud entre sus etapas 
conidiales y las de los ascomicetos, la falta de micelios 
no septados característicos de los ficomicetes y la falta 
de fíbulas que se encuentran en los basidiomicetes. 


Tarde o temprano se descubrirá el “estado perfecto” 
de ciertas especies que ahora se refieren a los Deute- 
romycetae. Por otra parte, no se puede suponer que 
habrá una eventual transferencia de todas las espe- 
cies de la clase porque es muy probable que muchas 
especies hayan perdido la capacidad de formar el 
estado perfecto. 

Los hongos imperfectos incluyen muchas especies 
que causan enfermedades graves entre las plantas y 
los animales. Ejemplos de las primeras son la antrac- 
nosis de los frijoles, la mancha en la hoja de las remo- 
lachas y el tizón temprano de las papas. El muy difun- 
dido “pie de atleta” es un ejemplo de una enfermedad 
del hombre causada por un hongo imperfecto. 

Se han hecho intentos de organizar los Deutero- 
mycetae de acuerdo con un sistema natural, pero és- 
tos se han fundado sobre bases tan inadecuadas que 
no hay seguridad de que muestren las verdaderas re- 
laciones filéticas. Por esta razón es mejor seguir el 
sistema ampliamente utilizado y puramente artificial 
que divide a los Deuteromycetae en órdenes que di- 
fieren entre sí en la forma en que se portan las espo- 
ras. Estos son: 

Moniliales en los que los conidios se llevan directa- 
mente sobre un micelio indiferenciado o sobre coni- 
dióforos especializados. Los conidióforos pueden ser 
simples o compuestos y solitarios o adyacentes entre 
sí. Si los conidióforos son adyacentes, nunca se en- 
cuentran en un acérvulo o en un picnidio. Hay alre- 
dedor de 660 géneros y 4.100 especies. 

Melanconiales en los que los hongos son parásitos 
y en los que los conidióforos se encuentran en un 
acérvulo subepidérmico o subcortical. La orden in- 
cluye unos 90 géneros y 1.000 especies. 

Sphaerosidales en los que los conidios se llevan en 
un picnidio o en un tipo modificado de picnidio. Hay 
alrededor de 500 géneros y 5.200 especies. 

Mycelia sterila en el que no se forman esporas y en 
el que el micelio tiene una estructura o modo de cre- 
cimiento característico. Cerca de 20 géneros y 200 es- 
pecies se colocan en esta orden. 
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Capítulo 15 


Clase Lichenes 
Líchenes 
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Un liquen consiste en dos plantas diferentes, un 
hongo y un alga, tan asociadas entre sí que parecen 
ser una sola planta. El hongo casi siempre envuelve 
el componente algal de la asociación y el crecimiento 
combinado de los dos da como resultado una estruc- 
tura de forma definida tan constante y una estructura 
interna que los líquenes pueden ser segregados en gé- 
neros y especies. Hay unos 400 géneros y 15.000 espe- 
cies (Zahlbruckner, 1922-1932). 

La asignación adecuada de líquenes a una de las 
divisiones del reino vegetal presenta un problema. 
Los liquenólogos universalmente los consideran una 
clase (Lichenes) distinta de las clases en las algas o los 
hongos. En esto están de acuerdo con el Código Inter- 
nacional de Nomenclatura Botánica en el que (Artícu- 
lo 23-d del Código revisado en 1950) se reconocen 
como un grupo distinto. Según otra interpretación, 
tanto el componente algal como el fúngico de un 
liquen deberían recibir un nombre binomial. Muchos 
micólogos adoptan este punto de vista y sostienen 
que el nombre binomial dado a un liquen debería 
aplicarse sólo a la porción fúngica del mismo, y que 
el hongo debería referirse a una de las clases de la di- 
visión Eumycophyta (Por ejemplo, Alexopoulos, 
1952; Bessey, 1950; Martin, 1950). Los ficólogos rara 
vez se han opuesto a ello porque rara vez se puede 
llegar a la identificación del componente algal más 
allá del género. Por otra parte, relativamente pocos 
micólogos o ficólogos se han interesado por los líque- 
nes y las principales contribuciones a su taxonomía 
han sido realizadas por botánicos especializados en 
líquenes. Por lo tanto, está justificado tratar a los lí- 
quenes por sí mismos en lugar de hacerlo en relación 
con los hongos o las algas. 

En cuatro géneros el componente fúngico es un 
basidiomicete; en todos los demás es un ascomicete. 
El componente algal puede pertenecer a las cianofitas 
o a las clorofitas, y puede ser filamentoso o no fila- 
mentoso. También se han descrito líquenes en los que 
los hongos se asocian con bacterias autótrofas (bacte- 
rias púrpuras) (Uphof, 1925, 1926), pero también se 
ha sostenido que estas bacterias no son un componen- 
te esencial de estos líquenes (Suessenguth, 1926). 

La relación entre las algas y los hongos en un li- 
quen es un tema de controversia. Algunos están de 
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acuerdo con la afirmación de que “un liquen es un 
hongo que vive durante toda o parte de su vida en re- 
lación parasitaria con el hospedante algal y también 
mantiene una relación con un sustrato orgánico o 
inorgánico” (Fink, 1913). El argumento más sólido de 
que la relación entre el hongo y las algas es de parasi- 
tismo es la demostración de que las ramas haustóricas 
O apresorios penetran en las células de las algas de 
muchos líquenes (Bornet, 1873; Fry, 1928; Geitler, 
1937). Otros piensan que el liquen es una asociación 
(consorcio) de naturaleza simbiótica. El hongo absor- 
be y retiene la humedad necesaria para el consorcio; 
el alga sintetiza los carbohidratos necesarios para los 
dos miembros del consorcio. Si la relación es simbió- 
tica es del tipo conocido como helotismo porque la 
asociación es decididamente a expensas del alga. 

Los líquenes crecen en una amplia variedad de 
sustratos, incluyendo las hojas y la corteza de los ár- 
boles, el suelo y las rocas. En la mayoría de los casos, 
una especie determinada se limita a un sustrato con- 
creto y en el caso de los que crecen en rocas hay dife- 
rencias marcadas en la composición de la flora de 
líquenes en las rocas ígneas y calizas. Muchos líque- 
nes prosperan y se multiplican en hábitats en los que 
otra vegetación es prácticamente inexistente. Estos 
hábitats incluyen rocas desnudas y regiones extrema- 
damente frías. El mejor ejemplo de estas últimas es la 
tundra ártica, donde grandes zonas están cubiertas de 
“musgo de reno” (Cladonia rangifera) que crece en gru- 
pos de 15 a 30 cm. de altura. Otros líquenes, especial- 
mente los que crecen en las hojas y en la corteza de 
los árboles, prosperan mejor cuando hay una abun- 
dancia de humedad. Esto queda bien ejemplificado 
por el exuberante desarrollo de líquenes en las selvas 
tropicales y por la restricción del “musgo español ca- 
liforniano” (Ramalina reticulata) a los árboles que cre- 
cen en los cañones más húmedos de la Cordillera de 
la Costa. 

Los líquenes tienen una importancia ecológica 
considerable como pioneros en la colonización de há- 
bitats rocosos por las plantas. El crecimiento de un li- 
quen sobre un acantilado o una roca va acompañado 
de una desintegración de la porción de la roca inme- 
diatamente debajo de ella. Si la roca es una piedra ca- 
liza, la piedra se disuelve más o menos. Varios líque- 
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nes que crecen en la piedra caliza son endolíticos ya 
que todas las células vegetativas están incrustadas en 
la roca (Fry, 1922). La desintegración de las rocas que 
no son calizas es casi totalmente mecánica. Esto se ha 
atribuido a diversas presiones y tensiones inducidas 
por la expansión y contracción del cuerpo gelatinoso 
del liquen (Fry, 1924, 1927). Cuando un liquen muere, 
sus restos en descomposición, junto con partículas de 


roca, forman un suelo en el que pueden crecer otras 
plantas. Los primeros sucesores son generalmente 
musgos, pero tarde o temprano las plantas vasculares 
comienzan a crecer en el suelo. 

Cuando se reconocen como clase, los líquenes se 
dividen en dos subclases, los Ascolichenes y los Basi- 
diolichenes. 


SUBCLASE ASCOLICHENES 





Los Ascolichenes incluyen todos los líquenes en 
los que el componente fúngico es un ascomicete. 'To- 
dos a excepción de cuatro de los géneros de Lichenes 
pertenecen a esta subclase. 

Unos pocos ascolíquenes tienen un talo gelatinoso 
con algas y hongos uniformemente distribuidos a tra- 
vés de una matriz gelatinosa (Fig. 309B). La gran ma- 
yoría de ellos tienen una textura más o menos coriá- 
cea, diferenciada internamente y con el componente 
algal restringido a una porción definida del talo (Fig. 
306A). Algunos de estos líquenes son costrosos ya 
que tienen un talo aplanado muy adherido al sustra- 
to. En algunos líquenes costrosos las únicas porciones 
evidentes de ellos son los ascocarpos del hongo (Fig. 
305A). Otros líquenes son foliosos (Fig. 305B) de for- 
ma similar a una hoja, con un talo lobulado o profun- 
damente inciso, que está adherido al sustrato por ex- 
crecencias (rizinos) de la superficie inferior. El rizino 
puede consistir en una sola hifa ramificada o no rami- 
ficada, o en varias hifas paralelas que se encuentran 
estrechamente adheridas entre sí. Un liquen folioso 
puede estar unido al sustrato por un solo rizino que 
crece desde el centro de la parte inferior de la cara o 
puede estar unido por varios rizinos. Otros líquenes 
son fruticosos y tienen un talo muy ramificado, cilín- 
drico o acintado, que puede estar erecto o colgante 


(Fig. 305C). Los líquenes fruticosos están adheridos al 
sustrato sólo en la porción basal. Las distinciones an- 
teriores entre los diversos tipos de talos en los ascolí- 
quenes no son absolutas. Hay formas de intergrada- 
ción desde el más simple de los líquenes costrosos 
hasta el más altamente diferenciado de los fruticosos. 


Estructura 


Los talos de la mayoría de los líquenes foliosos se 
diferencian internamente en cuatro tejidos (Fig. 306 
A). La región superior está formada por hifas más o 
menos verticales, sin espacios intermedios o con los 
espacios intermedios llenos de material gelatinoso. 
Esta corteza superior puede o no estar limitada exter- 
namente por una capa de hifas parecida a la epider- 
mis. Debajo de la corteza superior está la capa algal. 
Consiste en hifas entrelazadas de forma bastante 
suelta, entremezcladas con algas. En un momento da- 
do se pensó que las algas eran las células reproducto- 
ras del liquen y se les llamó gonidios. Este término 
equivocado sigue siendo de uso común y la capa algal 
se denomina a menudo capa gonidial. Debajo de la 
capa de algas hay una médula compuesta de hifas 
muy poco entrelazadas. Debajo de esto está la corteza 
inferior, que consiste en hifas compactadas. En algu- 





Fig. 305. A, Graphis scripta incrustado en la corteza de Alnus. B, Parmelia flavicans. C, Cladonia flabelliformis. 
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Fig. 306. A, sección vertical de una porción de talo de una especie de Physcia. B, isidios de Peltigera praetexta. C, 
cifelas de una especie de Sticta. (B, Redibujado de Darbishire, 1926; C, Redibujado de Schneider, 1897). 


nos géneros las hifas son más o menos perpendicula- 
res a la cara inferior del talo; en otros se encuentran 
paralelas a él. Los rizinos crecen desde la parte infe- 
rior de la corteza inferior. 

Los talos de los líquenes fruticosos generalmente 
tienen una capa cortical en el exterior, una capa de al- 
gas debajo de ésta y un eje central de tejido medular. 

Además de los tejidos que acabamos de enumerar, 
el talo puede tener otras estructuras vegetativas. Al- 
gunos líquenes foliosos y fruticosos tienen una dife- 
renciación localizada de la corteza en poros de respi- 
ración que facilitan el intercambio gaseoso entre el in- 
terior y el exterior del talo. Los poros de respiración 
de los líquenes foliosos siempre se desarrollan en la 
corteza superior. El poro de respiración es un área en 
la corteza donde las hifas se entrelazan libremente, y 
el tejido debajo de él es de naturaleza más o menos 
medular. El poro de respiración puede estar al ras de 
la superficie del talo, o puede ser una elevación conoi- 
de. Las depresiones circulares cóncavas (cifelas) de- 
sarrolladas en la corteza inferior de unos pocos líque- 
nes foliosos son también órganos de aireación (Fig. 
306C). Son rupturas circulares en la corteza inferior 
que han sido reemplazadas por hifas que han crecido 
desde la médula (Schneider, 1897). Las cifelas tienen 
un parecido superficial con los picnidios porque las 
células terminales vacías y redondeadas de las hifas 
tienen una abstración similar a una espora. 


Muchos líquenes tienen pequeñas excrecencias co- 
raloides (isidios) en la superficie libre del talo (Fig. 
306B). Los isidios consisten en una capa cortical exter- 
na y una capa interna de algas. Las algas son las mis- 
mas que las del talo. El desarrollo del isidio suele ir 
precedido de una ruptura de la corteza superior, tras 
la cual las hifas medulares crecen y sobresalen de la 
herida (Darbishire, 1926). La función principal del isi- 
dio parece ser la de aumentar la superficie fotosintéti- 
ca del talo. A veces se desprenden del talo y sirven 
como cuerpos reproductivos vegetativos. 

Un liquen también puede tener crecimientos ex- 
ternos o internos parecidos a una agalla (cefalodios) 
en los que hay tanto células de algas como hifas fún- 
gicas. Un cefalodio externo se distingue inmediata- 
mente del isidio por el hecho de que el alga cefalodial 
es diferente de la que se encuentra en la capa de algas 
del talo. Los cefalodios formados en diferentes indivi- 
duos de la misma especie generalmente contienen las 
mismas algas (Smith, 1921). Además, estas algas sue- 
len ser especies que entran en la composición de otros 
líquenes. En algunas especies el desarrollo de cefalo- 
dios se debe a que los cuerpos de propagación (sore- 
dios) de otros líquenes caen sobre porciones jóvenes 
del talo. Por lo tanto, un cefalodio puede ser conside- 
rado como un pequeño talo estéril de otro liquen y no 
tiene ninguna conexión orgánica con el talo que lo lle- 
va. Los cefalodios internos también contienen algas 
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diferentes a las de la capa algal. 
Multiplicación Vegetativa 


El crecimiento marginal continuo de un liquen 
puede ir acompañado de la muerte y el deterioro de 
las porciones más antiguas. En estos líquenes, como 
en muchas hepáticas, el crecimiento progresivo y la 
muerte aumentan el número de plantas. Accidental- 
mente varias porciones del talo pueden convertirse 
en una nueva planta siempre que contengan ambos 
simbiontes. Esto es frecuente en el “musgo español de 
California” (Ramalina reticulata) donde porciones des- 
prendidas del talo colgante son llevadas a otros árbo- 
les por los vientos y allí se desarrollan hasta conver- 
tirse en nuevas plantas. La reproducción también 
puede deberse a la ruptura de brotes — especialmente 
de isidios— del talo. 

El método más común de propagación vegetativa 
es mediante el desarrollo de diminutos brotes gemi- 
formes (soredios) en la superficie superior del talo. 
Un soredio consiste en una o más células algales ence- 
rradas por unas pocas hifas (Fig. 307C-D). Pueden de- 
sarrollarse en toda la superficie del talo o en áreas lo- 
calizadas pustuliformes (soralios). Los soredios sur- 
gen en la capa algal en lugares donde hay rupturas en 
la corteza superior suprayacente. Una hifa de la capa 
algal produce ramificaciones que envuelven una, dos 
o más células algales, y el soredio resultante es empu- 
jado hacia afuera por la elongación de la porción sub- 
yacente de la hifa. La unión de los soredios al talo se 
rompe fácilmente, y son transportados en todas las 
direcciones por el viento. Si el soredio cae sobre un 
sustrato adecuado y las condiciones de crecimiento 
son favorables, se convertirá inmediatamente en un 
talo. Si las condiciones son desfavorables para el de- 
sarrollo del talo, pero no lo suficientemente desfavo- 


rables para controlar todo el crecimiento, desarrollará 
otros soredios. A veces este “polvo soredial” forma 
una extensa capa en los árboles. 


Formación de Esporas 


El hongo de un ascoliquen forma esporas regular- 
mente. Cuando la espora germina, envía ramas hifa- 
les que crecen en todas las direcciones. Si una de ellas 
entra en contacto con un alga adecuada (Fig. 307A-B), 
forma ramas adicionales que envuelven al alga (Bon- 
nier, 1889). El crecimiento combinado de las algas y 
los hongos da como resultado un liquen. Si ninguna 
de las ramas hifales entra en contacto con las algas 
apropiadas, la hifa muere. Sin embargo, las hifas de 
las esporas en germinación pueden crecer indefinida- 
mente en cultivos artificiales cuando se les suministra 
los alimentos adecuados. En esas condiciones, el mi- 
celio puede crecer durante meses y tener una forma 
externa y una diferenciación interna de los tejidos 
algo comparable a la que se produce cuando crece en 
asociación con las algas (Tobler, 1909; Werner, 1926; 
Killian 8: Werner, 1924). 

Los ascolíquenes pueden formar esporas asexua- 
les además de ascosporas. Hay un liquen que se ha 
descrito como productor de conidios (Bonnier, 1889), 
pero esto ha sido cuestionado (Smith, 1921). También 
hay algunos casos bien establecidos en donde las hi- 
fas se descomponen en oidios que pueden germinar 
en hifas (Smith, 1921). Muchos líquenes producen un 
gran número de pequeños cuerpos tipo esporas den- 
tro de cavidades lageniformes sumergidas en el talo 
(Fig. 308). En ciertas especies las esporas son capaces 
de germinar, y las hifas que se desarrollan a partir de 
ellas producen un liquen si entran en contacto con las 
algas apropiadas (Hedlund, 1895). Esto demuestra 
que las cavidades lageniformes de estas especies son 





Fig. 307. A-B, primeras etapas de la síntesis del talo de un liquen. A, cultivo de “Protococcus” (Trebouxia?) que 
contiene una ascospora en germinación de Physcia parietina. B, el mismo cultivo cinco días después. C-D, soredios 
de una especie de Parmelia. (A-B, Redibujado de Bonnier, 1889). 
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Fig. 308. Sección vertical semidiagramática del picnidio (espermogonio?) de una especie de Physcia. 


picnidios y que los cuerpos con esporas dentro de 
ellos son picnosporas. En el caso de algunas otras es- 
pecies, las cavidades parecen ser espermogonios que 
contienen espermacios. 

Las ascas producidas por el hongo pueden ser 
portadas en los apotecios o en peritecios. Estos pue- 
den estar incrustados en el talo, estar un poco por en- 
cima de él, o estar subordinados a largos pies. El desa- 
rrollo del ascocarpo comienza con la diferenciación 
del ascogonio de las hifas en la profundidad de la ca- 
pa algal. Los ascogonios son pluricelulares y suelen 
tener varios espirales en la parte inferior. Los ascogo- 
nios de la mayoría de los líquenes están compuestos 
por células uninucleadas, pero en ciertas especies las 
células son plurinucleadas (Moreau 6: Moreau, 1928). 
En un gran número de especies el extremo superior 
del ascogonio se diferencia en un tricógino cuyo ápice 
se proyecta más allá de la superficie del talo (Stahl, 
1877; Bauer, 1898, 1901, 1904; Darbishire, 1900; Fig. 
309A). La fertilización en los líquenes con tricóginos 
sobresalientes se ha descrito que se produce por me- 
dio de los espermacios (Stahl, 1877; Bauer, 1898, 1901, 
1904). Los espermacios se producen en espermogo- 
nios lageniformes que se encuentran cerca de los as- 
cogonios. Entre las pruebas de que los espermacios 
funcionan como gametos masculinos figura el descu- 
brimiento de espermacios alojados contra los ápices 


sobresalientes pegajosos de los tricóginos (Stahl, 
1877; Bauer, 1898, 1901, 1904) y el hecho de que los 
talos con numerosos ascogonios pero sin espermacios 
rara vez producen ascocarpos (Bauer, 1898). Esto no 
es aceptado por todos los que han estudiado el desa- 
rrollo de los ascogonios, y se ha sostenido que nunca 
se fertilizan los tricóginos sobresalientes por los es- 
permacios (Moreau € Moreau, 1928). Hay al menos 
una especie (Collemodes bachmannianum) en la que los 
tricóginos nunca se proyectan más allá del talo (Fig. 
309B). En cambio, el tricógino crece más o menos ho- 
rizontalmente a través del talo hasta que entra en con- 
tacto con un grupo de espermacios que se encuentran 
lateralmente en una hifa interna (Bachmamn, 1912, 
1913; Fink, 1918). El descubrimiento de espermacios 
vacíos en contacto con tal tricógino parece indicar que 
sus protoplastos han migrado hacia el tricógino 
(Bachmann, 1913), pero no se ha visto una migración 
real de los núcleos masculinos hacia abajo del tricógi- 
no. 

Luego de la fertilización se desarrolla una hifa as- 
cógena a partir de la porción basal del ascogonio. En 
algunos casos se desarrollan hifas ascógenas parteno- 
genéticamente sin que se produzca una formación 
previa de ascogonios (Darbishire, 1914). Las hifas as- 
cógenas están libremente ramificadas y tienen células 
que contienen uno, dos o varios núcleos cada una. Las 
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Fig. 309. A, Anaptychia ciliaris. Ascogonio con un tricógino que sobresale externamente. B, Collemodes bachmannia- 
num. Diagrama que muestra un ascogonio con un tricógino que permanece dentro del talo. (4, Redibujado de 


Bauer, 1901; B, Basado en Bachmann, 1913). 


ascas se producen en los extremos de las hifas ascó- 
genas. A veces los extremos se doblan en los tipicos 
uncínulos, y la penúltima célula binucleada se con- 
vierte en la asca (Bauer, 1904; Moreau € Moreau, 
1928); a veces se desarrolla directamente una asca a 
partir de la célula terminal. El desarrollo de la asca se 
realiza de la manera habitual. Cuando hay dos nú- 
cleos en una asca joven, los dos se unen entre sí (Bach- 
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mann, 1913; Moreau éz Moreau, 1932), y el núcleo re- 
sultante de la fusión se divide y redivide para formar 
ocho núcleos hijos. Ocho ascosporas se forman por la 
formación de células libres, y en la mayoría de los 
géneros cada ascospora se divide característicamente 
en dos o más células antes de la liberación. 

El ascocarpo, ya sea el apotecio o el peritecio, está 
revestido de una capa similar a una empalizada de 
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paráfisis (Fig. 310). Las ascas crecen verticalmente ha- 
cia arriba entre las paráfisis pero nunca se proyectan 
más allá de ellas. El desarrollo de la asca nunca es si- 
multáneo y en ciertos líquenes un apotecio puede 
continuar la producción de ascas durante varios años 
(Smith, 1921). La descarga de ascosporas de los apo- 
tecios perennes es discontinua y sólo es posible du- 
rante el tiempo húmedo (Hilitzer, 1926). 

Los ascolíquenes se dividen en dos series: los Pyre- 


nocarpeae, en los que el ascogonio es un peritecio, y los 
Gymnocarpeae, en los que es un apotecio. La morfolo- 
gía externa del talo, su estructura interna, la naturale- 
za del simbionte algal y la estructura del ascocarpo 
son los caracteres utilizados para redividir cada serie 
en familias. Se reconocen dieciséis familias entre los 
Pyrenocarpeae (Zahlbruckner, 1926) y 35 entre los 
Gymnocarpeae. 


SUBCLASE BASIDIOLICHENES 





Hay cuatro géneros de líquenes en los que el com- 
ponente fúngico es un basidiomicete. En todos ellos 
se cree que el hongo está relacionado con las Thelo- 
phoraceae, una de las familias más simples de los 
Agaricales. El componente algal es siempre un miem- 
bro de las mixofíceas y puede ser no filamentoso 
(Chroococcus) o filamentoso (Scytonema). Los cuatro 
géneros de basidiolíquenes son de distribución tropi- 
cal y se encuentran creciendo sobre el suelo desnudo, 
las rocas o los árboles. 

El miembro más conocido de la subclase es Cora 
pavonía, una especie que está ampliamente distribui- 
da en América Central y del Sur en el suelo desnudo 
y en los árboles. El talo lobulado tiene un parecido su- 
perficial con un hongo mensulado (Fig. 311). Cuando 
crece en los árboles, C. pavonia está adherida lateral- 
mente al sustrato por medio de rizinos. Como se ve 
en la sección vertical, el talo se diferencia en tres capas 
(Mattirolo, 1881; Johow, 1884). La porción superior (la 
capa superior) es una capa suelta de hifas más o me- 
nos perpendiculares; debajo de ella se encuentra la 
capa algal en la que las hifas corren en todas las direc- 
ciones. El componente algal es una especie de Chroo- 
coccus. La capa inferior se encuentra debajo de la capa 
algal y es una capa bastante densa de hifas que corren 
en todas las direcciones. 

La superficie inferior del talo presenta, en forma 
concéntrica, excrecencias arqueadas de hifas más o 
menos perpendiculares. Cada excrecencia (subhime- 





Fig. 311. Cora pavonia, un basidioliquen (Johow, 1884). 


nio) está dividida radialmente en varios segmentos. 
La cara más baja de cada subhimenio lleva una capa 
en empalizada de basidios. A veces se describe que 
consiste en basidios entremezclados y paráfisis unice- 
lulares, pero es muy probable que las denominadas 
paráfisis sean basidios inmaduros. Cada basidio lleva 
cuatro esterigmas y basidiosporas terminales (Johow, 
1884). 
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